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Aus dem Physiologischen Institut der Universität Münster/Westf, 
(Direktor: Prof. Dr. E. Schütz) 


Über die elektrische und mechanische Tätigkeit 
des Herzstreifenpräparates vom Frosch 
in Abhängigkeit von der Temperatur 


Von P. Heintzen, H. G. Kraft und O. Wiegmann 


Mit 7 Abbildungen 


Eingegangen am 22. Februar 1956 


Literatur und Fragestellung 


Die Beziehungen zwischen elektrischer und mechanischer Tätigkeit des 
Herzens sind über lange Zeit Gegenstand lebhafter Diskussion gewesen. 
Dabei interessierte wegen der unmittelbaren klinischen Bedeutung zu- 
nächst vor allem die Frage nach der Proportionalität beider Vorgänge in 
Hinblick auf ihre Amplitude. Vor allem Einthoven? hat zu dieser 
Frage mit Entschiedenheit Stellung genommen und äußerte: „Der Medi- 
ziner, der das Ekg seines Kranken aufnimmt, stützt sich auf festen Boden, 
wenn er in der Form seiner Kurve nicht nur etwa den Weg erkennt, der 
durch die Erregungswelle im Herzen zurückgelegt wird, sondern auch 
weiß, daß er mit Hilfe der Aktionsströme des Herzens über seine wirk- 
liche Leistung, d.h. über die Art und Weise, wie es sich kontrahiert, unter- 
richtet werden kann.“ Diese Ansicht Einthovens ist aber besonders durch 
die Arbeiten von Schütz ??, Bertha!, Bertha und Schütz’, Krayer und 
Schütz 13 14, F. B. Hofmann !% !! und Rothschuh !? widerlegt worden. 

Ebenso wie für die Größenbeziehungen vertraten vor allem Einthoven 
und seine Schüler auch für die Dauer beziehungen die Ansicht, daß 
beide Prozesse zeitlich eng miteinander gekoppelt seien, so daß die „Dauer 
von Elektro- und Mechanogramm immer übereinstimme“. An Widerspruch 
gegen diese Auffassung hat es nicht gefehlt. Die letzte große Zusammen- 
fassung über dieses Thema (mit ausführlichen Literaturangaben) findet 
sich bei Schütz ??, der dabei zu dem abschließenden Ergebnis kommt, „daß 
nicht ohne weiteres aus der Dauer bzw. aus Veränderungen der Dauer des 
elektrischen Geschehens entsprechende zeitliche Veränderungen des mecha- 
nischen Geschehens gefolgert werden dürfen“. 

Neue Anregung erhielten diese Fragen durch die Muskelphysiologie. 
Zunächst brachte Verzär ?® die bei Membranvorgängen des Muskels eine 
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wesentliche Rolle spielenden Kalium-Ionen in Verbindung zum Kontrak- 
tionsstoffwechsel. Ebenso taten dies, auf Grund der Untersuchungen von 
Kuffler 5, Fleckenstein und Mitarbeiter ’. Die letztgenannten Autoren ” 
gingen aus von quantitativen Berechnungen der Kontraktionsenergie aus 
den synchronen Ionenwanderungen (Kalium-Freisetzung) bzw. aus der 
Größe des monophasischen Aktionsstromes. Weiterhin untersuchten sie am 
quergestreiften Muskel von Kaltblütern die Beziehung zwischen der Er- 
niedrigung des Membranruhepotentials und den Kontrakturen, die durch 
verschiedenartige Stoffe (sog. Katelektrotonica) hervorgerufen wurden. 
Hierbei fanden sie eine weitgehende Proportionalität zwischen Ausmaß 
der Kontraktur und Depolarisation. Bei Durchströmung mit Gleichstrom 
konnte ebenfalls eine der Stromstärke in etwa proportionale Erschlaffung 
dieser Kontrakturen an der Anode im Anelektrotonus beobachtet werden. 
Nach Fleckenstein sollen hierbei prinzipiell die gleichen Verhältnisse vor- 
liegen, wie sie sich während der normalen Kontraktion mit großer Ge- 
schwindigkeit abspielen. Unter der Hypothese eines engeren Zusammen- 
hanges zwischen mechanischer und elektrischer Tätigkeit am Herzen 
nimmt auch H. Schaefer ?! an, daß sich normalerweise die Herzspitzen- 
region früher repolarisiert, weil sie auch den Gipfel ihrer mechanischen 
Spannung früher erreicht. 

Es erschien uns daher von Wichtigkeit, diese Fragen noch einmal an 
einem möglichst einfachen Versuchsobjekt zu untersuchen. Wir wählten 
dazu das Herzstreifenpräparat der Froschkammer und haben daraus die 
Beziehungen zwischen den Amplituden des monophasischen Aktions- 
stromes und des Mechanogramms, zwischen Aktionsstromdauer und Gipfel- 
zeit des Mechanogramms und zwischen Aktionsstromdauer und Gipfel- 
höhe des Mechanogramms mit Einzelreizen am stillgelegten Präparat bei 
verschiedenen Temperaturen untersucht. 


Methodik 


Die monophasischen Aktionsströme wurden mit einer Zink-Zinksulfat-Ton- 
Wollfaden-Elektrode und einer Saugelektrode nach Schütz ” in einer Modifika- 
tion nach Rothschuh !' abgeleitet und über einen Philips-Gleichspannungsver- 
stärker (Typ GM 4530) an die Ablenkplatten eines Atlas-Doppelelektrokardio- 
graphen (EM 29c) gelegt. Mit der Saugelektrode wurde gleichzeitig das Prä- 
parat etwa 1,0—3,0 mm von seinem Ende entfernt fixiert. Die Saugelektrode 
war so befestigt, daß sie durch einen Feintrieb in vertikaler Richtung bewegt 
werden konnte. Dadurch war es möglich, bei jeder Temperatur jeweils die 
gleiche Anfangsspannung des Herzmuskelstreifens herzustellen. Das Ende des 
Herzstreifens wurde durch einen dünnen Faden (bzw. Haken) mit einem Hebel- 
arm (H) verbunden, der an seinem Ende an einen 0,2 mm dicken Konstantan- 
draht angelötet war und an der Lötstelle ein kleines Spiegelchen trug (Abb. 1). 
Durch den Zug am Faden wurde der Konstantandraht torquiert und damit das 
Spiegelchen aus seiner Richtung abgelenkt. Diese Anordnung entspricht einer 
Modifikation des Torsionshebels nach Einthoven und Hugenholtz ®, wie sie von 
Bertha! eingeführt wurde. Auf das Spiegelchen wurde ein horizontaler Licht- 
strahl geworfen und auf eine Photozelle (SAF Typ Z 6107) reflektiert. Von 
dieser Photozelle konnten durch eine Blende dreieckige Sektoren beliebiger 
Größe der Belichtung freigegeben werden (Abb. 1). Bei Kontraktionen des 
Herzstreifens wanderte der Lichtzeiger auf diesem Sektor nach oben und be- 
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lichtete dadurch die Photozelle in einer Länge, die seinem Ausschlag nach oben, 
also der Verkürzung des Präparates linear proportional war. Die Photoströme 
wurden teils über einen batteriebetriebenen, teils über einen netzbetriebenen 
Gleichspannungsverstärker der Atlaswerke direkt an die Ablenkplatten des 
zweiten Rohres des Atlas-Doppelelektrokardiographen gelegt und somit Elek- 
tro- und Mechanogramm synchron mit fortlaufendem Film registriert. Bei weit 
geöffneter Blende konnten bei Wanderungen des Lichtzeigers auf der Photo- 
zelle um den Betrag von 1 mm die Kanäle noch übersteuert werden. Bei einer 
Länge des Lichtzeigers von 50 cm können daher Bewegungen von 20 u am 


Ende des 1,0 cm langen Hebelarmes (H) noch mit maximaler Amplitude regi- 
striert werden. 


Abb. 1. Schemazeichnung der Ver- 
suchsanordnung. 

IinıBSs® 

S = Saugelektrode 

W = Wollfadenelektrode 

St = Herzstreifenpräparat 

R = Reizelektrode 

F = Faden 

H = Hebelarm 

Sp = Spiegelchen 

L = Lichtquelle 

LZ = Lichtzeiger 

MBeschhitssı; 

Ph = Photozelle 

Bl = Blende 

LZ = Lichtzeiger 

Der Pfeil deutet die Bewegung des 

Lichtzeigers an. 


Die Herzstreifenpräparate wurden nach dem Vorgang von Rothschuh '® durch 
spiralige Schnittführung aus der Herzkammer von Temporarien hergestellt und 
etwa 30 min in sauerstoffdurchperlter Ringerlösung belassen. Anschließend 
wurde das Präparat an seinem Basisanteil angesaugst. Während des Versuches 
befand sich das Präparat in seiner ganzen Länge in Ringerlösung, deren Tem- 
peratur variiert wurde. Dabei wurde der Aktionsstrom praktisch aus der Nach- 
barschaft der Saugelektrode abgegriffen (Rothschuh und Schütz ?'), während 
(bei Reizung des Herzstreifens am unteren Ende) das Mechanogramm erst 
begann, nachdem die Erregungswelle die Saugelektrode passiert hatte. Dadurch 
ergaben sich ziemlich große elektro-mechanische Latenzen. Dies war jedoch, wie 
weiter unten begründet wird, für die Untersuchung der Temperaturabhängis- 
keit beider Prozesse nur von geringer Bedeutung. Gereizt wurde am unteren 
Ende (d.h. am Spitzenanteil) des Präparates mit weit überschwelligen Induk- 
tionsstromstößen über eine feine Coaxialelektrode, die bis auf die äußerste 
Spitze isoliert war. Nach einer Ruhepause von je 5 min, in der das Präparat 
die Temperatur der Ringerlösung angenommen hatte, wurden Einzelreize ge- 
setzt. Nach dem letzten Reiz wurde dann die Temperatur sprungweise geändert 
und wiederum 5 min abgewartet. 

Die Untersuchungen wurden in den Monaten Mai—Dezember 1953 und Sep- 
tember— Dezember 1954 durchgeführt. Zahl der Versuche: 78. 


Ergebnisse 


Der Einfluß der Temperatur auf die Aktionsstromdauer und die Teil- 
phasen der Repolarisation wurde bereits von Heintzen” eingehend be- 
schrieben. Dabei wurde vor allem herausgearbeitet, unter welchen Be- 
dingungen reine Temperatur-Effekte zu erzielen sind und wie aus den 
gewonnenen Temperaturfunktionen die zugehörigen Q,,-Werte sinnvoll 
zu berechnen sind. In unseren hier beschriebenen Versuchen haben wir 
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nun die reinen Temperatureffekte auf den Aktionsstrom un d das Me- 
chanogramm des Froschherzens untersucht. 

Zunächst wurden die zeitlichen Beziehungen zwischen Aktionsstrom- 
dauer und Gipfelzeit des Mechanogramms (d. h. der Zeit von Kontrak- 
tionsbeginn bis zum Kontraktionsmaximum) untersucht. Abb. 2 stellt das 
Verhalten der Aktionsstromdauer, der Gipfelzeit des Mechanogramms und 
der gesamten Kontraktionsdauer in Abhängigkeit von der Temperatur 
dar. Es handelt sich um Durchschnittswerte von 78 Versuchen am Herz- 
streifenpräparat bei Reizung im Abstand von 5 min. Während die Aktions- 
stromdauer von 3°C bis über 25°C bei logarithmischem Maßstab der 
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Abb. 2 Abb. 3 


Abb. 2. Abhängiskeit der Aktionsstromdauer e, der Kontraktionsdauer ®© und der 
Gipfelzeit des Mechanogramms © von der Temperatur. Alle drei haben bis 20°C den 
gleichen Q,0-Wert von 2,2—2,3. Zwischen 20° und 25°C sinkt der Q,0-Wert für die Kon- 
traktionsdauer und die Gipfelzeit deutlich ab. Ordinate: Zeitwerte in logarithmischem 
Maßstab, Abszisse: Temperatur. 
Abb. 3. Graphische Darstellung der «-Werte für die Aktionsstromdauer (ASD) und die 
Gipfelzeit des Mechanogramms (GZ). Ordinate: log Aktionsstromdauer (ASD) bzw. log 
Gipfelzeit (GZ), Abszisse: Temperatur als //T (obere Skala) und als t° (untere Skala). 
Der tg « der Kurven ist ein direktes Maß für die «-Werte. (Besprechung im Text.) 


Ordinate einer Geraden folgt, also einen konstanten Q,,-Wert von 2,25 in 
diesem Bereich aufweist, zeigt sowohl die Kurve der Kontraktionsdauer 
als auch die der Gipfelzeit des Mechanogrammes ab 25° C keinen linearen 
Verlauf mehr. Beide Größen können in diesem Temperaturbereich mit 
der Verkürzung des Aktionsstromes nicht mehr Schritt halten. Ihre Q,,- 
Werte, die im unteren Temperaturbereich mit etwa 2,3 dem der Aktions- 
stromdauer entsprechen, sinken ab 25° C auf 1,32 ab. Das hat zur Folge, 
daß sich das Kontraktionsmaximum relativ zum Aktionsstromende hin 
verschiebt. 


Die Berechnung der «-Werte wurde nach der Gleichung von Arrhenius 
(Netter 16) durchgeführt: 


dinK — u 
dT RT A) 
dinK — u 


oder == 
di/T R (2) 
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Nach Einsetzen des dekadischen Logarithmus und Auflösung nach u er- 
gibt sich: 
dlogK 


Ba 095 
. FETT: (8) 


Hier bedeutet « die Aktivierungswärme in cal, R die Gaskonstante = 
1,986 Grad ! mol!, T die absolute Temperatur und K = —, d.h. das Ver- 
hältnis der Geschwindigkeitskonstanten. 


Bei der graphischen Darstellung der obigen Beziehung (Abb. 3) wird 
der log Aktionsstromdauer bzw. Gipfelzeit des Mechanogramms im Ordi- 
natenmaßstab, 1/T im Abszissenmaßstab aufgetragen. Der tg o der Kurve 
ist dann ein direktes Maß für die «-Werte. In unserem Falle ergaben sich 
sowohl für die Aktionsstromdauer als auch für die Gipfelzeit des Mechano- 


% Repolarisation 
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Abb. 4. Dargestellt ist ein schematischer Aktionsstrom bei 5°C, der in fünf Teilphasen 
zerlegt ist, in denen die Repolarisation jeweils um 20° der Aktionsstromamplitude fort- 
geschritten ist. Darunter ist die Dauer der Teilphasen (gestrichelte Linien) und des ge- 
samten Aktionsstromes (dünne ausgezogene Linie) in Abhängigkeit von der Temperatur 
eingezeichnet. Die dick ausgezogene Linie bezeichnet die Lage des Gipfels des Mechano- 
Sramms zum Aktionsstrom. Man erkennt, daß der Gipfel des Mechanogramms bis zu 
20°C etwa mit einer Repolarisation zwischen 20% und 40 ', zusammenfällt, während er 
sich oberhalb dieser Temperatur mehr zum Aktionsstromende hin verschiebt. Bei 30° C 
beträgt daher die Repolarisation bereits 90 ’/o. 


gramms bis zu 25° C Geraden, denen konstante «-Werte von —13 420 cal 
bzw. —14500 cal entsprachen. Der Verlauf über 25° C konnte wegen 
Fehlens der Zwischenwerte nicht genau ermittelt werden. Die Werte für 
die Aktionsstromdauer bzw. für die Gipfelzeit des Mechanogramms bei 
30° C machten es jedoch wahrscheinlich, daß der weitere Verlauf nicht 
mehr linear war. Jedenfalls wurde die Steigung dieser Kurventeile flacher, 
was geringeren «-Werten entspricht (—8850 cal bzw. —6250 cal). Es ist 
durchaus möglich, daß in diesem für Kaltblüter extremen Temperatur- 
bereich zusätzliche Faktoren die zeitlichen Abläufe beeinflussen. 

Bei der graphischen Darstellung, bei der der log der Aktionsstromdauer 
bzw. der Gipfelzeit des Mechanogramms gegen t° aufgetragen war, ergab 
sich kein wesentlicher Unterschied gegenüber der Kurve, bei der diese 
Werte gegen 1/T aufgetragen waren. In dem vorliegenden Temperatur- 
bereich ließ sich also nicht entscheiden, welche Werte besser einer Geraden 
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folgen, d.h. ob die Q,,-Werte oder die «-Werte konstanter sind. Das ent- 
spricht einer weitgehenden Gültigkeit sowohl der van ’t Hoffschen Regel 
wie des Arrheniusschen Gesetzes. 

Wie schon oben erwähnt wurde, verschiebt sich mit steigender Tem- 
peratur das Kontraktionsmaximum relativ zum Aktionsstromende hin. 


Abb. 5. Monophasische Aktionsströme (obere Kurven) und Mechanogramme (untere Kur- 
ven) in Abhängigkeit von der Temperatur. Versuche am Herzstreifenpräparat bei elek- 
trischer Reizung im Abstand von 5 min. Die Eichungen beziehen sich stets auf die unter- 
einanderfolgenden Kurven des Aktionsstromes bzw. des Mechanogramms, bis eine neue 
Eichung angegeben ist. Mit steigender Temperatur rückt der Gipfel des Mechanogramms 
immer näher an das Aktionsstromende. Zeitschreibung: dicke Linien 100 msec. 


Um diese Verhältnisse genauer zu untersuchen, haben wir die Durch- 
schnittswerte der Aktionsstromdauer und der Teilphasen der Repolari- 
sation (5 Phasen von je 20° der Repolarisation) in Abb. 4 dargestellt. 
Man erkennt, daß die Zeit zwischen Aktionsstromende und dem Maximum 
der Kontraktion mit steigender Temperatur kleiner wird. Dabei fällt auf, 
daß das Kontraktionsmaximum nicht an einen bestimmten Grad der Re- 
polarisation gebunden bleibt: bei niedrigen Temperaturen (von 5° bis 
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15°C) wird der Kontraktionsgipfel vor dem steilen Abfall der Repolari- 
sation erreicht. Der steilere Teil der Repolarisation fällt bereits mit der 
Wiederverlängerung des Muskels zusammen. Bei höheren Temperaturen 
(ab 20° C) steigt dagegen, während das Aktionspotential schon steil ab- 
fällt, die Kontraktionskurve noch weiter an und erreicht ihr Maximum 
erst kurz vor dem Aktionsstromende und fällt somit in eine spätere Phase 
der Repolarisation. 

In Abb. 6 ist die Streuung der Werte der Gipfelzeit und der Aktions- 
stromdauer für verschiedene Temperaturen eingetragen. Es ergibt sich, 
daß die errechnete Streuung absolut betrachtet bei niedrigen Temperatu- 
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Abb. 6. Abhängigkeit der Gipfelzeit 
des Mechanogramms OÖ und des Ak- 
tionsstromendes ®e von der Tempera- 
tur (Mittelwerte). Weiterhin ist die 


Vemperalur 


mittlere (quadratische) Streuung der [950 
entsprechenden Werte eingetragen m jF 
(dünne Linien unter dem jeweiligen 

Punkt). Die dick ausgezogenen Linien 

zwischen den Punkten für die Ak- 130° 


tionsstromdauer und die Gipfelzeit im 
gleichen Temperaturbereich geben die 05 10 15 20 25 30 sec 
Differenz beider Werte an (siehe Text). ; 2 r s 2 


ren viel größer ist als bei hohen Temperaturen, während sie prozentual 
immer etwa den gleichen Anteil der Gipfelzeit des Mechanogramms bzw. 
der Aktionsstromdauer, nämlich etwa 10 ausmacht. Bestimmt man aus 
den Einzelversuchen die Differenz zwischen Aktionsstromdauer und Gip- 
felzeit des Mechanogramms und berechnet man aus ihnen den Mittelwert 
und die mittlere Streuung des Mittelwertes, so findet man die ebenfalls 
in Abb. 6 dargestellten Verhältnisse. Auch hier ist die Zeit vom Maximum 
des Mechanogramms bis zum Aktionsstromende bei niedrigen Tempera- 
turen groß und wird mit steigender Temperatur kleiner. Ebenso nimmt 
auch die mittlere Abweichung vom Mittelwert bei steigender Temperatur 
ab. Prozentual ist die mittlere Abweichung in allen Temperaturbereichen 
etwa gleich groß, liegt aber mit 40—50 °/ des Mittelwertes wesentlich 
höher als die prozentuale Streuung der Gipfelzeit des Mechanogramms 
und der Aktionsstromdauer. 

Hinsichtlich dr Amplituden vonElektro-undMechano- 
gramm konnten wir die Befunde von Bertha und Schütz”, Krayer und 
Schütz 13; 14 sowie von F. B. Hofmann !% !! bestätigen. Eine Proportionali- 
tät beider Prozesse bestand nicht. Am ruhenden Präparat (d.h. bei An- 
wendung von Einzelreizen in Abständen von 5 min) nimmt die Amplitude 
des Mechanogramms mit steigender Temperatur bei praktisch unverän- 
derter Aktionsstromamplitude ab, wie es auch schon von Eckstein * und 
Gellhorn 8 gefunden wurde. Setzt man, wie von Szent-Györgyi ”* vorge- 
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schlagen wurde, die Amplitude eines Mechanogramms bei 0° C als 100 %o 
an, so ergibt sich eine Amplitudenverminderung bei steigender Tempera- 
tur, wie es in Abb. 7 dargestellt ist. Die Kurve zeigt einen exponentiellen 
Verlauf. Betrug die Mechanogramm-Amplitude bei 10°C etwa 75°, so 
lag das Kontraktionsmaximum bei 30° C nur noch bei 37%. Unter diesen 
Verhältnissen ist der längere Aktionsstrom, also die länger dauernde De- 
polarisation, auch mit der größeren Kontraktionshöhe vergesellschaftet. 
Eine Proportionalität zwischen Aktionsstromdauer und Kontraktionshöhe 
bestand aber nicht. 


= 
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Abb. 7. Abhängigkeit der Höhe der 
Kontraktionsamplitude (in °%) von der 
Temperatur. Bei der Darstellung ist als 
maximale Amplitudengröße die Me- 
chanogrammamplitude bei 0°C als 
100% angenommen worden. Ordinate: 
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Bei fortlaufender Erwärmung verschwanden, wie schon Bertha und 
Schütz 2 beschrieben haben, Mechanogramm und Elektrogramm gleich- 
zeitig, meist bei Temperaturen zwischen 40° und 43° C. Die zunächst bei 
Temperatursteigerung immer kürzer werdenden Mechanogramme wurden 
schließlich wieder länger und zwar in typischer Weise durch eine Verlän- 
gerung des abfallenden Schenkels der Kontraktionskurve. 


Kritik der Versuche 


Wir konnten mit unserer Methode Elektro- und Mechanogramm nicht von 
der gleichen Stelle ableiten. Uns ist jedoch z. Zt. keine Methode bekannt, mit 
der man am Herzmuskel direkt die mechanischen Ereignisse (nicht etwa irgend- 
welche optischen Begleiterscheinungen) von der Einzelfaser registrieren könnte. 
Bei der Reizung des Präparates am unteren Ende passiert die Erregungswelle 
zunächst die Ableitungselektrode und trat dann erst in die Strecke ein, von der 
das Mechanogramm registriert wurde. Dadurch sind Elektro- und Mechano- 
gramm zeitlich gegeneinander verschoben. Dies ist jedoch für die Bestimmung 
der Temperaturfunktionen und für deren Vergleichbarkeit solange ohne Be- 
deutung, wie wir mit gleichem Präparatzustand und gleicher Temperatur an 
den benachbarten Ableitungsstellen rechnen können, wie es in unseren Ver- 
suchen der Fall war. Außerdem konnten wir die Muskelstrecke, deren mecha- 
nisches Verhalten untersucht wurde, so kurz halten (1-3 mm), daß auch die 
Zeitversetzung zwischen Beginn der Kontraktion in den ersten Fasern bis zum 
Beginn der Kontraktion in den letzten Fasern der 1-3 mm langen Muskel- 
strecke so kurz war, daß die Dauer der Kontraktionskurve dadurch nicht 
wesentlich beeinflußt werden konnte, so daß sie praktisch die mechanischen 
Ereignisse an der Einzelfaser widerspiegeln dürfte. Auch die elektro-mechani- 
sche Latenz verminderte sich in unseren Versuchen mit ansteigender Tempera- 
tur, was bereits von Kleinknecht !'? eingehend dargestellt worden ist. Die Gründe 
hierfür sind nicht ohne weiteres klar. Jedenfalls ist eine Interpretation aus 
der sich gleichzeitig erhöhenden Leitungsgeschwindigkeit allein nicht möglich, 
da sich diese nach Übereinstimmung aller Autoren (Zusammenstellung siehe 
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Heintzen?) mit ansteigender Temperatur linear, die elektro-mechanische La- 
tenz sich dagegen bei unseren Versuchen exponentiell verkürzt. 

Die Bestimmung der Kontraktionsdauer machte besonders bei niedrigen Tem- 
peraturen erhebliche Schwierigkeiten, da sich die Kontraktionskurven nur sehr 
langsam von der Null-Linie abheben, wenn man gleichzeitig den Kontraktions- 
gipfel bestimmen will. Wir haben daher einmal die Kontraktionskurve mit 
normaler Empfindlichkeit beschrieben und dabei das Kontraktionsmaximum 
bestimmt und danach mit großer Empfindlichkeit registriert, wobei der Ver- 
stärker übersteuert war, das Maximum also nicht abgelesen werden konnte, 
dabei aber Beginn und Ende des Mechanogramms besser bestimmbar wurden. 


Besprechung der Ergebnisse 


In unseren Versuchen ergab sich eine relativ lockere Bindung des Kon- 
traktionsgipfels an das Aktionsstromende. Besonders bei niedrigen Tem- 
peraturen war der Abstand zwischen Kontraktionsgipfel und Aktions- 
stromende groß und streute beträchtlich. Mit steigender Temperatur nahm 
sowohl dieser Abstand, als auch die Streuung seines Wertes ab. Trautwein 
und Dudel?% beobachteten, daß sich bei Abkühlung die Lage des Maxi- 
mums der mechanischen Spannung im Verhältnis zum Aktionspotential 
zu dessen Ende hin verschiebt und die Differenz zwischen Aktionsstrom- 
ende und Gipfelzeit des Mechanogramms sich verkleinert. Diese Beobach- 
tungen, die mit unseren Befunden nicht übereinstimmen, liegen möglicher- 
weise in der Natur des Versuchsobjektes (Katzenpapillarmuskel). Weiter 
ergab sich, daß die Gipfelzeit bei Temperaturänderungen nicht an einen 
bestimmten Repolarisationsgrad gebunden bleibt. Der Befund von Flecken- 
stein und Mitarb. ’, nach dem die Verkürzung jeweils dem Depolarisa- 
tionsgrad annähernd proportional ist, findet demnach im physiologischen 
Erregungs- und Kontraktionsablauf keinen sichtbaren Ausdruck. Nach 
Untersuchungen von Bertha und Schütz ?, Trautwein, Gottstein und Feder- 
schmidt ?’, Coraboeuf und Weidmann?, Trautwein und Dudel > ?% und 
unseren eigenen Erfahrungen bleibt die Höhe des Aktionspotentials in 
einem weiten Temperaturbereich praktisch konstant. Trotzdem ändert sich 
aber die Verkürzung der Muskelfasern im gleichen Temperaturbereich er- 
heblich. Man kann auch die Dauer des Aktionsstromes bzw. seines Pla- 
teaus zur Amplitude und zur Gipfelzeit des Mechanogramms in Beziehung 
setzen. Im allgemeinen ist tatsächlich bei Einzelreizen am ruhenden 
Präparat die Mechanogramm-Amplitude umso größer, je länger die Depo- 
larisation, also in erster Linie das Plateau des Aktionsstromes dauert. 
Sowohl die Kurve der Aktionsstromdauer (Abb. 2) als auch die Kurve der 
Mechanogramm-Amplitude (Abb. 7) zeigen in Abhängigkeit von der Tem- 
peratur zwar einen exponentiellen, jedoch auffallenderweise keinen par- 
allelen Verlauf, da die Aktionsstromdauer unter Temperaturanstieg stär- 
ker als die Mechanogramm-Amplitude abnimmt. Die Beziehung der 
Aktionsstromdauer zur Gipfelzeit des Mechanogramms scheint dagegen 
wesentlich enger zu sein. Hier fand sich in einem großen Temperatur- 
bereich (zwischen 3° und 20° C) eine Proportionalität beider Werte. Ob- 
wohl beide Prozesse oberhalb 20° C wieder divergierten, läßt dieser gleich- 
artig exponentielle Verlauf beider Kurven (siehe Abb. 2) die Möslichkeit 
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eines Steuerungsmechanismus des Aktionsstromes auf die zeitlic hen 
Abläufe des Mechanogramms offen. Um einen genaueren quantitativen 
Vergleich beider Prozesse durchzuführen, müßte man die Lage des Kon- 
traktionsmaximums zur jeweiligen Repolarisationsphase des Aktionsstro- 
mes in Beziehung setzen. Auch hierbei findet man, daß mit ansteigender 
Temperatur bis zu 15°C der Mechanogramm-Gipfel mit einer Repolari- 
sation des Aktionsstromes von etwa 30 ”/ zeitlich zusammenfällt. Oberhalb 
dieser Temperatur beobachtet man wegen der zunehmend größeren Steil- 
heit der Repolarisation eine Verlagerung des Mechanogramm-Gipfels in 
eine weiter fortgeschrittene Repolarisationsphase (siehe Abb. 4). Diese 
Differenz zeigt, daß keine durchgehend proportionale Beziehung dieser 
beiden Prozesse vorhanden ist. Auch die deutliche Verlängerung des ab- 
fallenden Schenkels der Kontraktionskurve kurz vor dem Wärmestill- 
stand spricht für eine relative Selbständigkeit der mechanischen Prozesse, 
nachdem sie durch den Aktionsstrom ausgeklinkt worden sind. Denn diese 
Verlängerung der mechanischen Prozesse findet keine Parallele im elektri- 
schen Geschehen. In gleicher Weise deuten auch Woodbury und Hecht °® 
ihre Befunde unter Digitoxineinwirkung, die eine Dissoziation von 
Aktionsstrom und Mechanogramm ergaben. 


Zusammenfassung 


Am Herzstreifenpräparat von Temporarien wurden gleichzeitig monophasi- 
sche Aktionsströme und Mechanogramme von 1—3 mm langen Muskelstrecken 
registriert und ihre Veränderungen bei Temperaturwechsel untersucht. 

Am ruhenden Präparat ergab sich für die Aktionsstromdauer, die Kontrak- 
tionsdauer und die Gipfelzeit des Mechanogramms zwischen 3° und 25°C ein 
praktisch konstanter Q,,-Wert von 2,2—2,3. Oberhalb dieser Temperatur sinkt 
der Q,,-Wert der Kontraktionsdauer und der Gipfelzeit des Mechanogramms 
stark ab, während der Q,,-Wert für die Aktionsstromdauer bis über 25° C 
hinaus konstant blieb. Die nach der Arrhenius-Gleichung errechneten 
u-Werte lagen für die Aktionsstromdauer von 3°—25° C bei —13420 cal und 
über 25°C bei —8850 cal. Für die Gipfelzeit des Mechanogramms und die 
gesamte Kontraktionsdauer betrugen die u-Werte von 3°—25°C —14500 cal 
und ab 25°C —6250 cal. 

Eine strenge Bindung des Kontraktionsgipfels an das Aktionsstromende be- 
stand nicht. Bei niedrigen Temperaturen (von 3°—15°C) erreichte im Durch- 
schnitt das Mechanogramm seinen Gipfel vor dem steilen Abfall der Repolari- 
sation. Mit steigender Temperatur (über 15°C) rückte der Kontraktionsgipfel 
immer dichter an das Aktionsstromende heran. Dabei kann die Kontraktions- 
kurve noch steil ansteigen, während das Aktionspotential schon wieder steil 
abfällt. Die Streuung der Zeit zwischen Gipfel des Mechanogramms und Ak- 
tionsstromende ist bei niedriger Temperatur absolut gesehen beträchtlich und 
nimmt mit steigender Temperatur ab. Die prozentuale Abweichung vom Mittel- 
wert ist in allen Temperaturbereichen mit etwa + 40-50 °%/, gleich und liegt 
deutlich über der prozentualen mittleren Abweichung der Gipfelzeit des Mecha- 
nogramms und des Aktionsstromendes, die etwa + 100/, beträgt. 

Eine Proportionalität zwischen Aktionsstromamplitude und Kontraktions- 
größe bestand nicht. Bei gleicher Aktionsstromhöhe nimmt das Mechanogramm 
bei Temperatursteigerung an Amplitude ab. Eine Beziehung zwischen dem 
Grad der Verkürzung und aktuellen Depolarisationsgrad findet sich also beim 
physiologischen Erregungs- und Kontraktionsablauf nicht. 

Nach diesen Befunden kann man den elektrischen Vorgängen an der Mem- 
bran eine auslösende Funktion für den Beginn der Verkürzung zuschreiben. 
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Ferner fand sich eine weitgehende Parallelität zwischen der Dauer des Elektro- 
und Mechanogramms. Darüber hinaus scheinen beide Prozesse weitgehend 
eigenen Gesetzmäßigkeiten zu folgen. 


‚Der Deutschen Forschungsgemeinschaft möchten wir auch an dieser Stelle für 
die Bereitstellung der Mittel danken, die uns die Durchführung dieser Arbeit 
ermöglichten. 

Summary 


The changes of action currents and mechanograms lead off synchronaly 
{rom frog heart strip preparations exposed to temperatures from 3° to 30° C 
have been investigated. With increasing temperature the almost parallel and 
exponential shortening of the duration of the action current and of the contrac- 
tion and of the time of the peak of the mechanogram increased, and the 
amplitude of the mechanogram decreased at constant high of the action poten- 
tial. At temperatures above 20° the peak of the mechanogram changed from 
a repolarisation phase of the monophasic action current of 30-40 0), to a 
later repolarisation phase (90 ?/, repolarisation at 30° C). 


Resume 


On a proced& a l’etude des changements des courants d’action et des m&cano- 
grammes de preparations de muscle de coeur de grenouille expose ä des tempe- 
ratures variant de 3 a 30° C a l’aide de derivations synchrones. Une augmen- 
tation de temp£rature intensifie le raccourcissement des valeurs exponentielles 
et sensiblement paralelles de la dur&e du courant d’action, de la duree de la 
contraction ainsi que du temps &coul& jusqu’a la contraction maxima, et 
diminue l’amplitude de la contraction pour une &l&vation constante du potentiel 
d’action. Le temps qui s’ecoule jusqu’a la contraction maxima de la preparation 
passe a des tempe£ratures sup£rieures a 20° C d’une phase de repolarisation de 
30 a 40 0/, du courant d’action monophasique A une phase de repolarisation plus 
avancee atteignant 90 %/, a 30° C. 
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Über die Erregungsleitung am Meerschweinchendünndarm 
nach Untersuchungen mit Differentialelektroden 


Von K. Greven 


Mit 6 Abbildungen 


Eingegangen am 23. Februar 1956 


Einleitung 


Aus den experimentellen Untersuchungen der vorausgehenden Arbeiten 
(Greven 1953—1955) über die Aktionsströme des Meerschweinchendünn- 
darms war u.a. der Schluß gezogen worden, daß, wie Bozler (1941, 1948) 
bereits vorausgesagt hatte, die Erregung, wenn sie auch innerhalb eines 
Syncytiums von glatter Muskulatur abläuft, doch eine sehr starke Neigung 
zur Dissoziation innerhalb kleinster Räume aufweist. In diesem Zusam- 
menhang war dann auch auf paralleles Verhalten beim pathologischen 
Erregungsablauf im Herzmuskel hingewiesen worden (Greven 1955 a). 
Bezüglich der Größenordnung der Räume, innerhalb deren sich eine der- 
artige Aufsplitterung des Erregungsablaufs vollzieht, konnte man sich vor- 
erst nur an die verallgemeinernde Äußerung halten, daß es sich um 
„Kleinste“ Räume handeln würde. Darüber, wie groß die Räume seien, 
konnte keine verbindliche Auskunft gegeben werden, da es die Technik 
der unipolaren Abnahme, wie sie in diesen Untersuchungen angewandt 
wurde, nicht zuließ. Eine verbindliche Aussage über diese räumlichen 
Größenordnungen scheiterte an der Tatsache, daß es bisher keine exakte 
Theorie der unipolaren Ableitung bei Auflegen der differenten Elektro- 
den unmittelbar am erregten Objekt gibt, man also nicht genau weiß, 
inwieweit sich Fernpotentiale störend bemerkbar machen. Zwar wurde in 
den vorausgehenden Arbeiten mehrfach darauf hingewiesen, daß unter 
den speziellen Bedingungen der glatten Muskulatur (Kürze der erregten 
Strecke), falls es sich um lokalisierte Erregungsabläufe handelt, die sich 
nur in einem Teil des Organs abspielen, auch durch unipolare Ableitung 
ein gutes Bild des Erregungsablaufs unter der differenten Elektrode zu 
erzielen ist. Immerhin schien es uns angebracht, die bisherigen Ergebnisse 
durch eine theoretisch gut fundierte lokale Ableitung zu stützen. Wir be- 
dienten uns daher in den vorliegenden Untersuchungen der Differential- 
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elektroden nach Clement und Garten, von denen in den letzten Jahren in 
paarweis gekoppelter Anordnung am Herzmuskel mehrfach Gebrauch ge- 
macht wurde (Schaefer und Trautwein, Trautwein). 

Mittels dieser Differentialelektroden hofften wir dann genauere Anga- 
ben machen zu können, innerhalb welcher räumlichen Größenordnungen 
sich die Dissoziationen des Erregungsablaufs vollziehen. Weiterhin sollte 
Auskunft über Richtung und Geschwindigkeit des Erregungsablaufs er- 
langt werden. Über die Schwierigkeit in letzterer Hinsicht zu quantitativ 
auswertbaren Ergebnissen zu kommen, waren wir uns nach den voraus- 
gehenden Untersuchungen im klaren: Da der Erregungsablauf meist stark 
dissoziiert ist, muß er auf möglichst kurzer Strecke abgegriffen werden. 
Allzu kurzer Elektrodenabstand aber verhindert bei dem abgerundeten 
Gipfel des Aktionsstromes die Bestimmung der Geschwindigkeit. 


Methodik 


Zur Untersuchung kamen Dünndärme von 38 Meerschweinchen. Die Tiere 
wurden durch Nackenschlag getötet und durch Halsschnitt entblutet. Darauf 
wurde ein etwa 5 cm langes, mit Inhalt gefülltes Stück vom Ileum, seltener 
vom Jejunum, beiderseits abgebunden (um zu verhindern, daß der Darminhalt 
ausfloß) und anschließend extirpiert. Wir verwandten gefüllte Darmschlingen, 
weil sie eine bessere Spontantätigkeit, die hier allein zur Registrierung kam, 
aufwiesen. Das Präparat wurde in eine feuchte Kammer, wie bereits früher be- 
schrieben, eingebracht. Gasfüllung der Kammer mit 95 °/, OÖ, und 5 0), CO,. Tem- 
peratur 37°. 

Der Abnahme dienten zwei Arten von Differentialelektroden mit größerem 
bzw. kleinerem Elektrodenabstand. Die erstere (Abb. 1 1ks.), kurzweg hier als 
Kreuzelektrode bezeichnet, hält sich im Prinzip an die von Schaefer 
und Trautwein angegebene Windrosenelektrode, aber mit Beschränkung auf 
zwei Ebenen, in denen die Messung erfolgen kann. Außerdem ist sie als 
Flüssigkeitselektrode aufgebaut. Mit Metallelektroden haben wir am glatten 
Muskel schlechte Erfahrungen gemacht. Bei den gegenüber dem Herzmuskel 
relativ Kleinen Potentialen fallen Artefakte zu stark ins Gewicht. Im wesent- 
lichen handelt es sich hier um einen Rundkörper aus Plexiglas, in den vom 
oberen dickeren Ende aus fünf Bohrungen zu je 0,3 mm vorgetrieben sind. 
Diese verengen sich am unteren schmalen Kopf der Elektrode zu Kanälen von 
je 0,1 mm lichter Weite. In kreuzförmiger Anordnung beträgt der Abstand 
dieser Bohrungen hier untereinander je 0,4 mm (Abweichung nach Ausmessung 
unter dem Binokular nicht über 5 /,). Die Kanäle sind mit Ringeragar gefüllt. 
In die Lumina hinein ragen 0,1 mm starke, chlorierte Silberdrähte, die in eine 
auf das obere Ende der Elektrode aufgetragene isolierende Gußmasse (Palavit, 
Fa. Kulzer) zur Fixierung eingebettet sind. 

Bei der anderen Elektrode (Abb. 1 re) —. hier kurz als Mikrodiffe- 
rentialelektrode bezeichnet — sind die Abnahmestrecken kleiner. Die 
Elektrode besteht im wesentlichen aus drei nach unten hin zeltstangenförmig 
zusammengestellten, je zu einer Spitze ausgezogenen Glasrohren. Zu ihrer 
gegenseitigen Fixierung sind sie ebenfalls in einen Palavitkörper eingegossen. 
Das Lumen der Rohre enthält eine Agargalerte mit etwa 200/, NaCl, in die 
chlorierte Silberdrähte von 0,5 mm Stärke eingeführt sind. Fixierung der 
Drähte durch aufgesetzte einzementierte Plexiglaskappen. In der Abb. 1 re. 
unter b sind die Ausmaße der am unteren Ende der Elektrode sichtbaren En- 
digungen der Glasrohre nebst ihren gegenseitigen Abständen, so wie sie bei 
Betrachtung unter dem Mikroskop ausgemessen werden konnten, dargestellt. 
Die Widerstände der einzelnen mit Elektrolytmasse gefüllten Rohre schwank- 
ten zwischen 30 und 50 Kiloohm. 
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Da derartige Elektroden gelegentlich auch zu anderen Zwecken in der Phy- 
siologie Verwendung finden könnten, seien einige technische Einzelheiten be- 
züglich der Herstellung mitgeteilt. Als Rohre verwandten wir relativ dick- 
wandiges Jenaer Kapillarglas von etwa 3 mm äußerem Durchmesser und l mm 
lichter Weite. Länge zunächst etwa 6 cm. Dieses Glas wurde stufenweise, zu- 
letzt mit dem Mikrobrenner zu einer an einem Ende möglichst stumpfwinkligen 
Spitze (Herabsetzung des Widerstandes) ausgezogen und dann unter Kontrolle 
der Binokularlupe am spitzen Ende so abgeschnitten, daß in etwa Öffnungen 
des abgebildeten Kalibers mit lichten Weiten zwischen 15 und 20 « freigelegt 
wurden. Hierauf füllt man die Spitzen zunächst mit einem schwer schmelz- 
baren Paraffin, damit sich diese bei den später noch zu beschreibenden Ab- 
schleifprozessen nicht mit anderem Material verstopfen. Nun werden die Rohre 


B 
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Abb. 1. Links: Kreuzelektrode aus Plexiglas. Bohrungen mit Ringer-Agar, in den sich 
chlorierte Silberdrähte einsenken, ausgefüllt. a) Querschnitt (nur drei der insgesamt 
5 Bohrungen im Querschnitt getroffen!) b) Anblick der Öffnungen des Elektroden- 
kopfes von der Unterseite. Rechts: Mikrodifferentialelektrode. In einen kegelförmigen 
Gußkörper sind drei nach unten konisch zulaufende Glasrohre eingesenkt. Füllung der 
Rohre mit 20° NaCl-Agar, in den chlorierte Silberdrähte eingesenkt sind. a) Quer- 
schnitt. b) Ansicht der Elektrodenöffnungen von der Unterseite (100 fache Vergrößerung 
gegenüber a). 


mit Feintrieben, die eine Bewegung in allen drei Richtungen des Raumes ge- 
statten, bei möglichst fester Halterung unter Kontrolle des Binokulars mit den 
Spitzen so zusammengestellt, wie es der endgültigen Stellung entsprechen soll. 
Es empfiehlt sich dabei aus Gründen, die mit der weiteren Verarbeitung (Ab- 
schleifen) zusammenhängen, zunächst eine ganz geringe Überkreuzung der 
Spitzen. 

Danach erfolgt Eingießen in Palavit und, nach Erhärten der Masse, Heraus- 
nahme des ganzen Elektrodenkörpers aus der Halterung. Die Spitzen sind jetzt 
noch mit Gußmasse überdeckt. Sie werden durch Abschleifen, zuletzt mit fein- 
ster Schleifpaste, freigelegt. Das Abschleifen erfolgt dabei soweit, daß auch 
die eingegossenen Röhrenspitzen etwas verkürzt werden, wobei die durch das 
Abschneiden bedingten zackigen Glasränder verschwinden, desgleichen die 
eben angegebenen leichten kreuzförmigen Überschneidungen. Man muß dem- 
entsprechend bei der Einstellung mittels der Feintriebe von vorneherein eine 
gewünschte Schleifebene, in der die Spitzen, so wie sie beispielsweise in der 
Abb. 1 in der Aufsicht dargestellt sind, herauskommen werden, eintaxieren. 
Fehlschätzungen werden sich nicht vermeiden lassen. Desgleichen werden die 
Spitzen durch das zwar gut, aber nicht ideal volumenkonstante Palavit in ihrer 
gegenseitigen Stellung zueinander bei der Erhärtung verzogen. Es bleibt also 
nichts anderes übrig, als eine Anzahl solcher Elektroden herzustellen und sich 
dann die für die Untersuchungszwecke geeignetste herauszusuchen. Bei der hier 
benutzten und in der Abbildung dargestellten wurde vor allem darauf geachtet, 
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daß die Elektrodenspitzen in einer Reihe stehen. Die vorhandene Exzentrizität 
gegenüber der geraden Linie, so wie sie sich im mikroskopischen Bilde offen- 
barte, ist in der Zeichnung mit angegeben. 


Bei der weiteren Verarbeitung wurden die Rohre von ihrem freien, nicht zu- 
gespitzten Ende aus zunächst einmal mit Wasser gefüllt. Sodann an diesem 
freien Ende ebenfalls mit Palavit verschlossen. Danach erfolgte Auskochen des 
Körpers in einem Becherglas mit Wasser. Beim Auskochen verflüssigte sich 
das in den Spitzen enthaltene Paraffin und der in den Rohren sich entwickelnde 
eingeschlossene Wasserdampf trieb das Paraffin nebst darauf gelagerten durch 
den Schleifprozeß bedingten Schmutzpartikelchen aus den Spitzen heraus. Die 
Spitzen waren jetzt wieder durchgängig. Die stumpfen Enden wurden zweck- 
entsprechend abgeschnitten und das Lumen dort ebenso freigelegt. Danach 
Auskochen des Körpers in dem erwähnten NaCl-Agar-Gemisch, das nun die 
Rohre luftblasenfrei füllte. Zuletzt Einführen der Drähte mit den sie fixieren- 
den Kappen, die, wie erwähnt, festzementiert wurden. 


Beide Elektroden sind haltbar, wenn man die Austrocknung dadurch ver- 
hindert, daß man sie nach Gebrauch in eine z. T. mit entsprechender Elektrolyt- 
lösung gefüllte Flasche einhängt, wo sie mit ihrer Spitze in den Flüssigkeits- 
spiegel eintauchen. 


In der üblichen Verwendung lag die mittlere Elektrode an Erde. Die Poten- 
tialveränderungen der Außenelektroden wurden auf zwei Philips-Vorverstärker 
GM 4570 übertragen. Wie bei Schaefer und Trautwein konnte bei der Kreuz- 
elektrode durch einen einfachen Schaltgriff die Abnahme in den beiden zu- 
einander senkrechten Ebenen der Elektrodenreihen verändert werden. Da kein 
Zweistrahloszillograph zur Verfügung stand, wurde der zweite Strahl des be- 
nutzten Philips GM 3156 durch einen Philipselektronenschalter GM 4581 her- 
gestellt. Eingangsimpedanz 2 Megohm, Kondensatorkopplung mit Grenzfrequenz 
0,25 Hz. Die abgebildeten Potentiale schwanken in ihrer Größenordnung von 
einer geringen Überschreitung des Störpegels (etwa 30 u V bei den höheren 
Widerständen der Mikrodifferentialelektrode) bis zu mehreren mV bei der ge- 
legentlich angewandten unipolaren Ableitung (Abb. 5). Aufnahme des Schirm- 
bildes erfolgte durch Kleinbildkamera. 


Ergebnisse 


A. Allgemeine Übersicht 


Um die Übersicht über die zu erwartenden und tatsächlich auftretenden 
Potentialveränderungen unter den Elektroden zu erleichtern, sei den Er- 
gebnissen das Schema nach Abb. 2 vorangestellt. Der linke Teil der Abb. 
stellt die Aufsicht auf den Meßkopf der Kreuzelektrode gemäß Abb. 1 
lks. b dar. Die mittlere Elektrode B ist geerdet. Die Potentialveränderun- 
gen gegen Erde unter der Elektrode A sollen durch den oberen Strahl, 
die unter CE durch den unteren Strahl des Kathodenstrahloszillographen 
aufgezeichnet werden. Zu registrieren ist ein spitzenförmiger Impuls, wie 
er für den Meerschweinchendünndarm charakteristisch ist (Bozler 1946, 
Greven 1953) und der etwa die in Abb. 2a gezeichnete Form habe, die die 
theoretisch ideale, punktförmig unter der mittleren Elektrode B regi- 
strierte, monophasische Ableitung ohne begleitende Feldschleifen darstel- 
len soll. Weggelassen ist dabei ebenfalls die das Spitzenpotential unter- 
laufende langsame Potentialschwankung (s. Greven 1953), die für die 
weiteren Erörterungen keine Rolle spielt. 
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Dieser Impuls durchlaufe zunächst einmal die Elektrodenreihe ABC und 
habe dabei der Einfachheit halber eine räumliche Länge, die der des Pfei- 
les 1 entspricht und die hier doppelt so groß angenommen werden soll, 
wie der Abstand AC. In Abb. 2b, ist dann das zu erwartende oszillogra- 
phische Bild angegeben. Negativitäten sind, wie bei allen Originalaufnah- 
men nach oben geschrieben. Das erste Maximum der oberen Kurve b, 
entspricht dem Durchgang des Wendepunktes im Anstieg des monophasi- 
schen Potentials nach Teilabbildung a durch den Mittelpunkt der Strecke 
AB, das erste Minimum der unteren Kurve in b, dem Durchgang dessel- 


Abb. 2. Links: Kopf der Kreuzelektrode gemäß Abb. 1 Iks. b. Die Pfeile geben einen 
angenommenen Erregungsablauf in verschiedener Lage und Richtung wieder. Rechts: 
a) Zeitlicher Verlauf der angenommenen Erregung in monophasischer Ableitung. 
b) Schirmbild der Potentialdifferenzen zwischen AB (jeweilige obere Kurve) und BC 
(jeweilige untere Kurve). RB liegt an Erde. Die Indices von b entsprechen den Pfeilen 
(Erregungsablauf Nr. 1-4) über den Kopf der Elektrode. c) Auf der jeweiligen unteren 
Kurve des Schirmbildes Potentialdifferenzen zwischen B und C, genau wie unter b. 
Auf der jeweiligen oberen Kurve ein unipolarer Aktionsstrom der Unterlage gegen die 
geerdete Elektrode B. Die Indices wieder den Pfeilen über dem Elektrodenkopf ent- 
sprechend. Negativierung immer nach oben gezeichnet. Weitere Erläuterung s. Text. 


ben Wendepunktes durch den Mittelpunkt zwischen BC, der Abstand dieser 
Extremalpunkte (kleiner Pfeil in b,) der Durchlaufzeit des Impulses zwi- 
schen den Mitten AB und BC. Diese Strecke ist gleich AB und BC. Aus der 
Kenntnis der Streckenlänge und der Verschiebungszeit der Gipfel kann 
die Impulsgeschwindigkeit berechnet werden. Allerdings nur unter folgen- 
der Voraussetzung: Das Gesamtbild des Impulses nach a ist ähnlich wie 
dies für Differentialelektrogramme am Herzmuskel dargetan (Schaefer 
und Trautwein, Trautwein), und wie es, wie wir noch sehen werden, in 
verstärktem Maße für unsere Verhältnisse an der Darmmuskulatur gilt, 
die Summe von dissoziierten Einzelpotentialen, die in den einzelnen Fasern 
verlaufen (ebenfalls in Abb. 2a angedeutet). Die Formen nach b, können 
dementsprechend nur dann in dem Sinne, daß jedem Punkt der oberen 
Kurve ein adäquater umgekehrt registrierter Punkt der unteren Kurve 
mit genau der gleichen Verschiebungszeit, wie zwischen den ersten Extre- 
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malpunkten, entspricht, rein erhalten bleiben, wenn unter den Elektroden 
keine weitere Dissoziation der Einzelerregungen eintritt. Dies ist in den 
seltensten Fällen beim Darm der Fall. Wir haben keine Aufnahme machen 
können, wo die untere Kurve das getreue Spiegelbild der oberen dar- 
stellte. 


Daß auch die angewandte Kreuzelektrode als „Differentialelektrode“ 
funktionierte, also der örtliche Anstieg des Impulses nach Abb. 2a länger 
war, als der Abstand AB bzw. BC, geht daraus hervor, daß der Beginn 
der Erregung auf der unteren Kurve in den Originalabbildungen stets vor 
dem ersten hohen Maximum der oberen Kurven lag. Die Erregung be- 
ginnt also bereits unter B, wenn der erste Wendepunkt nach Abb. 2a 
noch in der Mitte zwischen A und B liegt. Der Beginn dieser Erregungen 
ist bei allen Schemata, außer bei 2a, so eingezeichnet, wie er in Wirklich- 
keit zur Registrierung kommt, nämlich durch den Extremalpunkt einer 
kleinen, durch das Feld bedingten Schleife. 


Im übrigen sind die Differentialpotentiale im vorliegenden Falle, d.h. 
bei gleichen Elektrodenabständen, um die Verschiebungszeiten der Gipfel 
länger als der ideale monophasische Impuls nach Abb. 2a (s. dazu Schaefer 
und Trautwein, deren Betrachtungen hier in etwas modifizierter Form 
Gültigkeit haben). Die Registrierung auf der oberen Kurve in Abk. 2b, 
beginnt, wenn der Impuls die Elektrode A erreicht, also um eine Zeit 
früher, die der Impuls braucht, um die Strecke AB zu durchlaufen, wenn 
der in Abb. 2 a gezeichnete monophasische Impuls ideal punktförmig unter 
B zur Registrierung kommt. Die Registrierung endet zu gleicher Zeit unter 
der Elektrode B. Anders bei der Potentialregistrierung für die Strecke 
BC. Hier beginnt die Registrierung des monophasischen Aktionsstromes 
ebenso wie die des Differentialaktionsstromes zu gleicher Zeit unter B. 
Dagegen endet die Registrierung des letzteren gegenüber dem ersteren 
erst, wenn die Erregung die Elektrode C verläßt, also um die Durchlauf- 
zeit, die der Impuls zur Bewältigung der Strecke BC braucht, später. 


Die Schemata b, bis b, geben Situationen wieder, wo der Impuls nicht, 
wie bisher angenommen, in Richtung der registrierenden Elektroden läuft, 
sondern senkrecht dazu. Bei b, ist der Fall gesetzt, daß der Impuls als 
Pfeil 2 über die Elektrode C läuft. Er macht sich dementsprechend auf 
der unteren Kurve (Registrierung C gegen Erde) als quasi unipolar abge- 
nommene Negativität bemerkbar. Die obere Kurve dagegen (Abnahme A 
gegen geerdete Elektrode B) wird leicht positiviert, da B stärker unter 
dem Einfluß der negativierenden Feldwirkung des Impulses steht, als A. 
Der umgekehrte, hier nicht näher zu erläuternde Fall liegt in Schema b, 
vor, wo der Impuls (Pfeil 4) senkrecht zur Richtung der Elektrodenreihe 
über A laufen soll. Schließlich gäbe es noch den Fall nach Schema b,, wo 
der Impuls in der durch Pfeil 3 angedeuteten Richtung über die geerdete 
Mittelelektrode läuft. Die beiden Außenelektroden werden entsprechend 
positiviert. Der umgekehrte Fall, daß zwei zeitlich in der Stärke gleiche 
Impulse entsprechend den Pfeilen 2 und 4 über die Außenelektroden lau- 
fen, und dementsprechend eine Negativierung der oberen sowohl wie der 
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unteren Kurve bewirken, tritt kaum auf. Eine gewisse Asymmetrie ist 
immer vorhanden, wodurch sich die registrierten Formen den Schemata 
b, und b, mehr annähern. 


Es sei von vorneherein betont, daß die in diesen Schemata aufgezeich- 
neten Potentialveränderungen in reiner Form nur sehr selten vorkommen, 
und daß, wie man die Elektroden auch anlegt, in der Mehrzahl Mischfor- 
men erscheinen. 


Unter den Schemata nach Abb. 2c sind nun außerdem noch solche an- 
gegeben, die zustandekommen, wenn nur, wie wir das in zwei Fällen aus 
Vergleichsgründen machten, auf dem unteren Strahl, d.h. zwischen B und 
C ein Differentialpotential registriert wurde, auf dem oberen Strahl dage- 
gen ein unipolares Elektrogramm. Die Elektrode B blieb an Erde. Als 
Gegenelektrode, deren Potentialschwankungen auf den oberen Strahl 
übertragen wurden, diente die gesamte Unterlage. Unter B auftretende 
Impulse wurden so unipolar, und zwar als Positivierungen der oberen 
Kurve wiedergegeben. In Abb. 2c, ist der Fall dargestellt unter der An- 
nahme, daß der Impuls sich gemäß Pfeil 1 in Richtung ABC fortpflanzt. 
Die obere Kurve stellt dann das unipolare Potential unter B dar, die 
untere ein Differentialelektrogramm gemäß b,. Da der Gipfelpunkt (hier 
Minimum) des unipolaren Potentials mit dem des in Abb. 2a gezeichne- 
ten monophasischen Aktionsstroms zeitlich übereinstimmt (Schaefer 1941), 
muß dieser Gipfel gegen den Schnittpunkt des Differentialelektrogramms 
mit der Nullinie um die Hälfte der Verschiebungszeit der Extremalpunkte 
nach Abb. 2b, verschoben sein. Denn: Das Minimum der oberen Kurve 
charakterisiert den Zeitpunkt, in dem die Erregung unter B den Höhe- 
punkt erreicht. Der Schnittpunkt der unteren Kurve mit der Nullinie da- 
gegen den Zeitpunkt, wo dieser Höhepunkt, wenn es sich, wie hier, um 
einen symetrisch gebauten Impuls handeln soll, auf der Mitte der Strecke 
zwischen B und C liegt. Der zeitliche Abstand beträgt also die Hälfte der 
Laufzeit zwischen Bund C. 


Im übrigen hat der unipolare Impuls nach Schaefer (1941), wenn man 
den Beginn und das Ende in den kleinen, durch das Feld bedingten 
Maxima ansetzt, die gleiche Dauer, wie der in Abb. 2a ohne Feldschleifen 
gezeichnete monophasische Impuls. Alles unter der Voraussetzung, daß 
keine Verzerrungen z.B. durch Fernpotentiale eintreten. Dann ist das 
durch die untere Kurve in c, wiedergegebene Differentialpotential wie bei 


b, um die Verschiebungszeit zwischen dessen Extremalpunkten länger als 
der unipolare Impuls. 


c, und c, stellen wieder Schemata vor, wo der Impuls senkrecht zur 
Richtung der Elektrodenreihe BC entsprechend den Pfeilrichtungen 2 und 3 
verläuft. Die unipolare Registrierung (obere Kurve), wird immer eine 
Positivierung wie im Falle c, aufweisen, bei c, aber schwächer, weil ein 
Impulsverlauf gemäß Pfeil 2 in diesem Falle quasi als Fernpotential regi- 
striert wird. Die Potentialschwankungen der unteren Kurven entsprechen, 
weil in der gleichen Weise registriert wurden wie bei b, und b,, auch den 
in diesen Schemata auftretenden Schwankungen der unteren Kurven. 
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Abb. 3. Aufnahmen nach Anlegen der Mikrodifferentialelektrode (Abb. 1 re.) in Längs- 

richtung des Darms. a—e: V. 14. f und S: V. 13. Konturen bei b der Überschneidungen 

wegen durch Retouche hervorgehoben. Die eingezeichneten Pfeile kennzeichnen Auf- 

splitterungen des Erregungsablaufs. Überschneidungen bei e unterhalb der unteren Linie 
durch Retouche entfernt. Zeitmarke 40 msec für alle Aufnahmen gültig! 


B. Versuehe mit der Mikrodifferentialelektrode 


Bei den im ganzen 9 Versuchen lagen die Elektroden meist in Darm- 
richtung und zwar so, daß der größere Abstand von etwa 90 « dem oralen 
Ende zugekehrt war. Es zeigte sich, daß die Elektrode gegen mechanische 
Artefakte sehr empfindlich war, so daß bei etwas stärkeren mechanischen 
Bewegungen die Nullinie schwankte (s. Abb. 3 b). Übersichtliche Registrie- 
rungen konnten dementsprechend nur vorgenommen werden, wenn die 
mechanischen Bewegungen minimal oder sogar mit dem bloßen Auge über- 
haupt nicht sichtbar waren. 


27% 
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Abb. 3 stellt einige Proben solcher Registrierungen dar. Die Aufnahmen 
a—e entstammen einem Versuch und umspannen einen Zeitraum von etwa 
10 Minuten. b-——e sind dabei unmittelbar, soweit das die Manipulationen 
an der Kamera zuließen, hintereinander aufgenommen. In ihnen sieht 
man die durch das Schema Abb. 2 b, niedergelegte charakteristische Form 
des Erregungsablaufs, aber keineswegs in reiner Darstellung. Vielmehr 
finden sich Aufsplitterungen an jeweils verschiedenen Teilen des Kurven- 
ablaufs (durch Pfeil markiert) als Zeichen von zeitlichen Dissoziationen 
im Erregungsablauf. Diese Dissoziationserscheinungen müssen sich unter 
den Elektroden selber vollziehen. So sieht man z.B. in Abb. 3b die Auf- 
splitterung im positiven Teil der unteren Kurve auftreten, während sie 
im entsprechenden negativen Teil der oberen Kurve nur angedeutet ist. 
Auf die entsprechenden Schemata der Abb. 2 bezogen heißt das, daß eine 
unter AB einsetzende Dissoziation im oberen Abschnitt des ansteigenden 
Teils des monophasischen Aktionsstroms (Abb. 2a) sich im weiteren Ver- 
lauf, bis sie die Strecke BC erreicht hat, verstärkt. In Abb. 3d dagegen 
ist die Aufsplitterung nur im zweiten, positiven, nach unten gezogenen 
Teil der oberen Kurve sichtbar, nicht mehr dagegen in der von dem unte- 
ren Strahl geschriebenen Kurve. Unter AB (Abb. 2) war eine geringe 
Dissoziation im abfallenden Teil des monophasischen Aktionsstroms auf- 
getreten, die bis zum Eintritt unter die Elektroden BC wieder ausgegli- 
chen wurde. Das Spiel ist hier, wie an diesen drei, unmittelbar zeitlich 
aufeinanderfolgenden Aufnahmen b—d sichtbar, ein ständig wechselndes. 

Andere Unregelmäßigkeiten kommen hinzu. In Abb. 3a durchkreuzen 
sich die Schleifen nicht, sondern weichen im Gegentakt zweimal ausein- 
ander. Es liegt hier ein Erregungsablauf in der Querrichtung des Darms 
nach Schema Abb. 2b, vor. Bei gleicher Lage der Elektroden zeigten sich 
dann noch zum Schluß dieser Zeitperiode von etwa 10 Minuten Erregungs- 
abläufe zwar wieder in Darmrichtung, aber einander entgegengesetzt 
(Abb. 3e). Im linken Teil der Abb. positiviert sich zunächst der obere 
Strahl, um sich später S-förmig zu negativieren. Der untere Strahl ver- 
hält sich entsprechend umgekehrt. Der Ablauf entspricht einer von anal 
nach oral verlaufenden Erregung. Der rechte Teil der Abb. verhält sich 
spiegelbildlich hierzu, als Zeichen einer, wie im Bild b—-d von oral nach 
anal ablaufenden Erregung. Die Erregungen sind untereinander verschie- 
den gestaltet, d.h. entweder verlaufen sie in verschiedenen parallelen Bah- 
nen, oder die gleichen anatomischen Bahnen sind einer funktionellen Ver- 
änderung in der Zwischenzeit unterlegen. 

Die Bilder f und g entstammen einem anderen Versuch. Es treten hier 
entweder Einzelimpulse unter den äußeren Elektroden auf, die sich nicht 
unter der mittleren Elektrode bemerkbar machen — sie könnten vor An- 
laufen derselben gestoppt sein — oder aber es müßte sich um Erregungs- 
abläufe in Richtung der Pfeile 2 und 4 der Abb. 2 handeln. Die den Sche- 
mata der Abb. 2b, und b, entsprechende leichte Positivierung der Gegen- 
kurve ist allerdings nicht zu sehen. Die Beeinflussung des Feldes über die 
mittlere Elektrode B nach A bzw. C hin wäre dann zu schwach gewesen. 
In Anbetracht dessen, daß bei Abb. 3f wohl eine durch das Feld bedingte 
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positive Vorschleife, aber keine Nachschleife zu beobachten ist, möchte 
man sich dafür entscheiden, daß es sich um eine, die äußere Elektrode A 
in Darmrichtung anlaufende, aber dann gestoppte Erregung handelt. 

Bilder, wie bei den beiden Versuchen der Abb. 3 erzielten wir in wech- 
selnder Folge bei jeweils ruhender Elektrode bei den übrigen 7 Versuchen 
ebenfalls. Für uns bedeutet das, daß in dem abgegriffenen Raum dauernd 
die ablaufende Erregung dissoziiert wird, ebenso wie sie die Richtung 
wechselt. 

Eine zur Beurteilung der Ergebnisse wichtige Frage ist zunächst die, 
wieviel Fasern etwa bei der angewandten Methode in ihrem Erregungs- 
ablauf erfaßt wurden. In einem Raum von 75 u Länge (mittlerer Abstand 
der Elektroden), 20 « Breite (maximaler Durchmesser der Elektroden) und 
ebensolcher Tiefe lassen sich etwa 30 spitzwinkelige Faserendigungen un- 
terbringen, wenn man die Dimensionen der glatten Muskelfasern in 
Säugereingeweiden mit 100—150 ı Länge und 5 bis 10 « Durchmesser in 
der Mitte (Angaben nach Sobotta) annimmt. Nun sind in unserem Falle 
mit Sicherheit im Gegensatz zum Herzmuskel beim Erregungsdurchgang 
unter den Elektroden nicht alle Fasern miterregt. Dies läßt sich schon 
daraus entnehmen, daß wir nur in solchen Fällen, wie oben erwähnt, mit 
Erfolg experimentieren konnten, wo die mechanische Erregungsäußerung 
minimal war, was nach den vorausgehenden Arbeiten darauf zu beziehen 
ist, daß nur ein Teil der Fasern aktiviert wird. Demnach würden wir die 
Potentialveränderungen in Abb. 3 auf höchstens ein Dutzend Fasern be- 
ziehen können. Auffallend ist auch, daß sich die Kurvenformen hier bei 
unserer Mikrodifferentialelektrode gegenüber Aufnahmen mit der größe- 
ren Kreuzelektrode (Abb. 4—6) ändern. Die Differentialpotentiale sind im 
ersteren Falle häufig dreieckähnlich (Abb. 3c und e), was in letzterem 
Falle nie beobachtet werden konnte. Schaefer und Trautwein beschreiben 
am Herzen solche Dreieckformen bei Abnahme von Einzelfaserdifferen- 
tialpotentialen. 

Praktisch, nach dem variablen Bild der Aufnahmen geurteilt, heißt es, 
daß Dissoziationen bei jeder Faserverzweigung auftreten können, daß sie 
nicht eindeutig an die anatomische Struktur gebunden sind, sondern Aus- 
druck der dauernd vor sich gehenden funktionellen Veränderungen des 
Gewebes. 

Die Fortpflanzungsgeschwindigkeit kann bei den Aufnahmen in Anbe- 
tracht der kurzen Strecken nicht gemessen werden. Auch bei Vergröße- 
rung der Bilder durch Projektion ist die zeitliche Verschiebung der ent- 
sprechenden Gipfel so gering, daß selbst Schätzungen nicht mit ausreichen- 
der Sicherheit möglich sind. 


C. Versuche mit der Kreuzelektrode 


Bei den übrigen 29 Versuchen verwandten wir die Kreuzelektrode nach 
Abb. 1 Iks. Sie wurde so angelegt, daß die Richtung einer Elektroden- 
reihe mit der Darmrichtung identisch war, die andere entsprechend quer 
zur Darmrichtung lag. Gelegentliche Aufnahmen in Richtung der Diago- 
nalen zum Darm ergaben keine besseren Resultate. 
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Zunächst seien in Abb. 4 ac einige Aufnahmen vorangestellt, bei 
denen sich der Erregungsablauf nach Schema der Abb. 2b, vollzieht. 
Die Schaltung bei den Aufnahmen a—c war so eingestellt, daß in Längs- 
richtung des Darmes abgenommen wurde. Über die Aufsplitterungen die 
in b und c zu Tage treten, braucht nicht mehr viel diskutiert zu werden, 
da das Nötige bereits in Abschnitt B gesagt wurde. Es ist klar, daß, wenn 
sich die Dissoziationen bei der anatomischen Aufsplitterung jeder ein- 
zelnen Faser vollziehen können, bei den Versuchen mit der Kreuzelektrode, 


Abb. 4. Differentialaktionsströme nach Anlegen der Kreuzelektrode (Abb. 1 I1ks.). 

a: Vv. 1; b: V. 2; e und d: V. 20. a—c Lage der Elektrodenkette in Längsrichtung, 

d in Querrichtung des Darms. d unmittelbar nach c aufgenommen. Negativierungen 
nach oben geschrieben. 


die von einem wesentlich größeren Zellkomplex abgreift, diese Dissozia- 
tionen um so auffälliger zu Tage treten müssen. In der Tat haben wir 
außer der in Abb. 4a wiedergegebenen, deren Erregungsablauf sich aller- 
dings, wie dies üblich, über einige Minuten mit nur unwesentlichen Modi- 
fikationen rhythmisch wiederholte, keine Aufnahme mit Abnahme in 
Längsrichtung des Darms machen können, wo der Vorgang in so reiner 
Form dem angegebenen Schema entsprach. Und auch hier ist die Poten- 
tialveränderung auf der unteren Kurve nicht das genaue Spiegelbild der 
auf der oberen Kurve, wie es theoretisch gefordert werden müßte. 

Aus den zeitlichen Gipfelverschiebungen in b und c lassen sich die 
Geschwindigkeiten der Erregungsfortpflanzung berechnen. Der zeitliche 
Abstand beträgt bei b etwa 18 m/sec bei c etwa 11 m/sec. Das entspricht 
Geschwindigkeiten von 2,2 bzw. 3,5 cm/sec. In weiteren 12 ähnlich gela- 
gerten Fällen wurden Geschwindigkeiten errechnet, die sich zwischen 1,3 
und 4,4 cm/sec bewegten. Die räumliche Ausdehnung des in Abb. 4b 
wiedergegebenen Impulses bemißt sich bei der gemessenen zeitlichen 
Ausdehnung von 76 m/sec, von der man aber noch nach dem, was in Ab- 
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schnitt A gesagt wurde, die Verschiebungszeit der Gipfel, also hier 
18 m/sec abziehen muß, auf etwa 1,3 mm. Für Abb. 4c ist sie nicht aus- 
meßbar, da die zeitliche Ausdehnung des Gesamtimpulses fehlt. Bei noch 
weiteren 4 in dieser Hinsicht ausmeßbaren Impulsen betrug die räum- 
liche Ausdehnung 0,45 bis 3 mm. 

Es ist kaum nötig zu betonen, daß die hier gemessenen Geschwindig- 
keiten keine Fasergeschwindigkeiten darstellen, sondern grobe Ab- 
schätzungen der Geschwindigkeiten der am Aufbau des Impulses nach 
Schema Abb. 2a beteiligten Fasergruppen, deren Zusammensetzungen bei 
Dissoziationen unter den Elektroden dauernd wechseln können. Dennoch 
geben sie die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der auf dieser Strecke sich 
vollziehenden mechanischen Veränderungen wieder. Die eigentliche Faser- 
geschwindigkeit kann höher oder niedriger sein, je nachdem bei Auf- 
splitterung des Gesamtgeschehens die in den einzelnen Faserzügen ab- 
laufenden Erregungen den Gruppen voraus oder nacheilen. Außerdem 
können Erregungen unter den Elektroden in den einzelnen Faserzügen 
gestoppt oder neu erzeugt werden, wovon noch später die Rede sein soll. 

In Abb 4a, die bisher noch nicht besprochen wurde, bemerken wir, 
allerdings bei nicht allzu hoher Kippgeschwindigkeit, keine zeitliche Ver- 
schiebung der Gipfel. Es bleibt aber zweifelhaft, ob das einer hohen 
Fortpflanzungsgeschwindigkeit entspricht. Es kann der Fall vorliegen, wo 
der Impuls nach Abb 2 in relativ stumpfen Winkel die Elektrodenkette 
ABC anläuft, so daß nur eine geringe Komponente der Weiterleitung in 
die Längsrichtung fällt. Dieser Verdacht ist um so mehr gerechtfertigt, 
als auf dem rechten Teil der Abb. 4a Potentialveränderungen nach 
Schema Abb. 2b, sichtbar sind, die also auf einem reinen Erregungs- 
ablauf in der Querrichtung beruhen. Um die Gruppengeschwindigkeit in 
Abb. 4a festzustellen, wäre ein 4-Strahloszillograph nötig, der mit den 
Veränderungen unter A, B und C (Abb. 2) zugleich die unter E, B und D 
registrierte. Bei Abb. 4c halfen wir uns so, daß unmittelbar nach dieser 
Aufnahme und in der weiteren Folge dann mehrmals von der Längs- 
richtung auf die Querrichtung umgeschaltet wurde. Abb. 4d stellt eine 
solche Aufnahme in der Querrichtung dar. Sie entspricht dem Schema 
Abb. 2b,. Da die Impulse bei diesem mehrmaligen Umschalten von 
Längs- in Querrichtung im Laufe der 2—3 Minuten langen Aufnahme- 
periode sich wenig veränderten, kann angenommen werden, daß Abb. 4d 
in der Querrichtung tatsächlich dem gleichen Impuls Abb. 4c in Längs- 
richtung entspricht. Bei sinngemäßer Anwendung des in Abschnitt A Ge- 
sagten heißt das, daß die Erregung in Längsrichtung zum Darm verlief, 
aber mit ihrem Schwerpunkt nicht unmittelbar unter den Elektroden A 
bis C, sondern parallel in einiger Entfernung zu ihnen (Pfeil 2 bzw. 4 
der Abb. 2 um 90° gedreht und so parallel zu sich selber verschoben, daß 
er durch E bzw. D zieht). Die Potentialveränderungen in Abb. 4d sind 
geringer als in 4 c (größere Verstärkung bei d, ersichtlich aus dem höheren 
Störspiegel). 

Reine Impulsfortpflanzungen in Querrichtung ohne Komponente in 
Längsrichtung haben wir nur in einem Versuch beobachten können. Un- 
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glücklicherweise wurde gerade in diesem Versuch in der Schaltung wie 
sie in Abschnitt A beschrieben, die unipolare Ableitung mit dem Diffe- 
rentialelektrogramm verglichen. Trotzdem läßt sich den Aufnahmen 
(Abb. 5) einiges entnehmen. Vorab bestätigen sie experimentell die 
Schemate c, bis c, der Abb. 2. Abb. 5a, b und d sind in Querrichtung auf- 
genommen, d. h. die untere Kurve der Abbildungen gibt die Potential- 
veränderungen auf der in Querrichtung zum Darm gelegenen Elektroden- 
strecke BD (Abb. 2) wieder. In Abb. 5c ist auf Längsrichtung umgeschal- 
tet, d. h. die untere Kurve gibt jetzt die Potentialveränderungen auf der 
in Längsrichtung des Darms gelegenen Elektrodenstrecke BC wieder. Die 
obere Kurve erfaßt stets unipolar die Potentialveränderungen unter der 
Erdelektrode B gegen die gesamte Unterlage als positive Schwankung, wie 
das in Abschnitt A erläutert wurde. 


Abb.5. V.30. Aufnahmen mit 
der Kreuzelektrode (Abb. 1 
lks.). Obere Kurven: Unipo- 
larer Aktionsstrom der ge- 
erdeten differenten Elektrode 
gegen die Unterlage. Untere 
Kurven: Dazu gehörige Po- 
tentialveränderungen unter 
der Differentialelektrode. a, 
b und d Abnahmestrecke der 
Differentialelektroden in 
Quer-, ce in Längsrichtung des 
Darms. b—d an der gleichen 
Stelle aufgenommen. Zeit- 
marke 100 msec nur für a 
gültig. Für b—d gilt Zeit- 
marke 200 msec bei c. Ne- 
gativierungen nach oben ge- 
schrieben. 


Während 5a zu Beginn des Versuches aufgenommen wurde, entstam- 
men 5b—d einer anderen Darmstelle etwa °/«ı Stunde nach Versuchs- 
beginn. In diesen drei Bildern, die einen Zeitraum von etwa 5 Minuten 
umfassen, spiegelte sich wiederum die ganze Vielfalt des Geschehens, so 
wie es bereits bei den Versuchen mit der Mikrodifferentialelektrode ge- 
schildert wurde. Bei 2 Aufnahmen in Querrichtung (b und d) zeigt sich 
die Erregung zwar als in Querrichtung des Darmes verlaufend, da sie nach 
Schema Abb. 2c, erfolgt, sie hat aber untereinander entgegengesetzte 
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Richtung (untereinander umgekehrte S-Form der unteren Kurve). Die 
zeitlich dazwischen gelegene Aufnahme in der Längsrichtung des Dar- 
mes (Abb. 5c) zeigt Impulse nach Schema c, und c, der gleichen Abb. 2 
m. a. W.: Der Ablauf der Erregung in der Querrichtung des Darms ist 
auch hier vorhanden, vollzieht sich aber einmal über die Elektrode C und 
dann über die Elektrode B (Pfeil 2 und 3 der Abb. 2), wobei sich aller- 
dings nichts über den Richtungssinn der Pfeilspitzen aussagen läßt. Man 
weiß also nicht, ob sie auf den Darm bezogen rechts- oder linksläufig 
sind. 

Die Geschwindigkeit der Erregungsfortpflanzung läßt sich hier nicht 
mit den gleichen Methoden bestimmen wie bisher. Immerhin kann man 
eine Schätzung versuchen, wenn man sich an das in Abschnitt A Gesagte 
erinnert. In Abb. 5a liegt die Spitze der unipolaren Ableitung um etwa 
5 m/sec vor der Schnittstelle des Differentialpotentials mit der der Null- 
linie. Daß dieser Punkt des Differentialpotentials mit ziemlicher Sicher- 
heit der Spitze der unipolaren Ableitung entspricht, geht daraus hervor, 
daß diese Schnittstelle mit der Nullinie genau im Schnittpunkt einen 
deutlichen Knick aufweist. An der unipolaren Ableitung bedeutet das den 
Übergang von dem steilen Abfall vor der Spitze in den flachen Anstieg 
nach der Spitze. Nach Abschnitt A läßt sich aus der besagten Zeitdifferenz 
die Geschwindigkeit von 4 cm/sec berechnen. Bei den übrigen Aufnahmen 
b und d stehen solche Hilfsmittel nicht zur Verfügung. Die unipolare Ab- 
nahme in b ist offensichtlich verzerrt, in d ist die Nullinie verschoben. 
Versuchsweise kann man aber bei d, wo die zeitliche Dauer sowohl des 
Differentialpotentials als auch der unipolaren Ableitung einigermaßen ab- 
grenzbar ist, und außerdem die unipolare Ableitung eine gute symetrische 
Form aufweist, die Fortpflanzungsgeschwindigkeit nach Abschnitt A aus 
der Differenz der Dauer beider Erscheinen bestimmen. Der unipolare 
Impuls ist um 32 m/sec kürzer als das Differentialpotential. Die errechnete 
Geschwindigkeit beträgt 1,25 cm/sec. Der Abfall in der Geschwindigkeit 
gegenüber Abb. 5a mag auf die längere Versuchsdauer zurückzuführen 
sein. 

Auch, wenn man dieser letzteren Berechnung skeptisch gegenüber steht, 
so hat man doch an Hand der beiden Werte aus Abb. 5 den Eindruck, daß 
sich die Fortpflanzungsgeschwindigkeit in der Querrichtung des Darms in 
die Größenordnung der in der Längsrichtung gemessenen fällt, und der 
Darm sich nicht, wie es so häufig den Anschein hat, in der Querrichtung 
„momentan“ zusammenzieht. Leider standen uns zum Vergleich im Ge- 
samtmaterial von über 600 Aufnahmen keine weiteren typischen Beispiele 
reiner Erregungsfortpflanzung in der Querrichtung zur Verfügung. 

Abb. 6 zeigt in den Aufnahmen a und b zunächst einige Besonderheiten. 
Die Aufnahmen sind bei in Längsrichtung des Darms liegenden Differen- 
tialelektroden kurz hintereinander gemacht. Die abgebildeten Impulse 
erscheinen eine zeitlang wechselnd im Schirmbild. Den S-förmigen Poten- 
tialveränderungen, die bei a auf der oberen, bei b auf der unteren Kurve 
auftreten, ist zu entnehmen, daß die Erregungen einander entgegengesetzt 
in Darmrichtung verlaufen. Doch werden sie unter der mittleren Elek- 
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trode gestoppt, da sich auf der jeweiligen Gegenlinie nur Positivierungen, 
aber keine S-förmigen Differentialpotentiale mehr zeigen. 

Abb. 6 c—e zeigt Bilder aus einem anderen Versuch, die ebenfalls kurz 
hintereinander aufgenommen wurden. Bei c (Aufnahmen mit Elektroden 
in Längsrichtung des Darms) sieht man sowohl Gipfelverschiebungen wie 
Gegentaktbewegungen nach Schema Abb. 2 b,. Impulse in der Längs- und 
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Abb. 6. Verschiedene Formen von Aktionsströmen mit der Kreuzelektrode (Abb. 1 Iks.) 

aufgenommen. a und b: V. 2, Zeitmarke 40 msec gültig. c bis e: V. 6, Zeitmarke 

100 msec gültig. f: V. 1. Die Elektrodenkette lag bei e in Quer-, sonst immer in Längs- 
richtung zum Darm. Negativierungen nach oben geschrieben. 


Querrichtung wechseln einander ab. Bei d (Elektrodenkette ebenfalls in 
Längsrichtung) zeigt sich eine Serie deutlicher Gipfelverschiebungen, die 
bei der sofort hinterher gemachten Aufnahme in Querrichtung (Abb.6e) 
verschwinden, um Potentialveränderungen nach Schema Abb. 2b, Platz zu 
machen. Es handelt sich also um Wellenzüge mit stärker ausgeprägten Kom- 
ponenten der Fortpflanzung in der Längsrichtung des Darms. Die errech- 
neten Geschwindigkeiten bewegen sich zwischen 2,6 und 4,1 cm/sec. Bei 
Aufnahme f sieht man nur noch ein mehr oder minder großes Durchein- 
ander, auf das sich sämtliche in Abb. 2b, und -b, niedergelegten Schemata 
anwenden lassen. Fortpflanzungsrichtung, Geschwindigkeit und Anzahl 
der erregten Fasern unterliegen einem ständigen Wechsel. 
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Abb. 6 wurde der Arbeit eingefügt, weil bei der verwandten Methode 
auf dem Schirm in überwiegender Anzahl derartige Potentialschwan- 
kungen erscheinen. Alle übrigen Abbildungen stellen mehr oder minder 
eine demonstrative Auswahl besonders übersichtlicher Elektrogramme 
dar. 


Besprechung der Ergebnisse 


Wenden wir uns zunächst dem weniger interessierenden quantitativen 
Teil der Ergebnisse zu. Die ermittelten Werte für die Geschwindigkeits- 
fortpflanzung am Meerschweinchendünndarm stimmen größenordnungs- 
gemäß mit denen von anderen Autoren an Nagern überein. Alvarez, 
Hosoi, Foster und Wooley fanden z. B., indem sie die Fortpflanzungs- 
geschwindigkeiten der mechanischen Wellen an einem 15 cm langen 
Stück vom Kaninchenileum maßen, im Durchschnitt einen Wert von 
6 cm/sec. Am gleichen Organ in situ übrigens den kleinen Wert von 
3,8 cm/sec. Als Extremwerte werden 1,0 bzw. 13,0 cm/sec angegeben. Bei 
Messung über solche verhältnismäßig lange Strecken ist zu bedenken, daß 
sich nicht ermitteln läßt, ob nicht zu Beginn der Erregung an einem Ende 
durch mechanische Zugwirkung auf die Muskulatur der Zwischenstrecke 
hier neue Erregungsquellen auftreten, was zu einer scheinbaren Erhöhung 
der gemessenen Geschwindigkeit beitragen würde. Vor dieser Verfäl- 
schung der Ergebnisse sind auch unsere Resultate, nebst vielen anderen, 
schon erwähnten Fehlerquellen, nicht ganz sicher. Zu betonen ist noch- 
mals, daß es sich in allen Fällen um die Ermittlung der Gruppengeschwin- 
digkeit der Erregungsfortpflanzung handelt. Wie schnell die Erregung 
auf der einzelnen Faser läuft, konnte auch hier nicht ermittelt werden. 


Wesentlich mehr interessiert das rein qualitative Resultat, daß die 
zeitlichen Aufsplitterungen der Erregungsleitung sich praktisch an jeder 
vorhandenen anatomischen Aufsplitterung des Fasersyncytiums abspie- 
len können. Das Ausmaß der zeitlichen Aufsplitterung ist dabei ein zeit- 
lich wechselndes, d. h. es ist funktionell bedingt. Durch die Kleinheit der 
Räume, innerhalb der sich die Dissoziationserscheinungen abspielen ist 
erneut unter Beweis gestellt, daß es sich bei der Fortleitung der Er- 
regung im Darm um Fortleitung innerhalb eines Muskelsyncytiums han- 
delt. Denn wären die Dissoziationserscheinungen Äußerungen einer Fort- 
leitung über getrennte motorische Einheiten, beispielsweise durch ner- 
vöse Beeinflussung, so wäre praktisch jede Faser einer motorischen und 
elektrophysiologisch getrennten Einheit gleichzusetzen. Damit wäre die 
Abnahme von Aktionsströmen angesichts der Kleinheit dieser Gebilde 
unmöglich (Bozler 1938, Schaefer 1952). 

Die Formen der hier veröffentlichten Differentialelektrogramme haben 
größtenteils einen recht komplizierten Charakter. Die zu Grunde liegen- 
den einzelnen Aktionspotentiale naturgemäß ebenfalls. Doch ist daran zu 
erinnern, daß sie sich aber in den meisten Fällen über eine gewisse Zeit 
rhythmisch als Komplexe von Aktionspotentialen mehr oder minder glei- 
cher Gestalt wiederholen, wodurch dann bei langsamer Zeitschreibung 
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Bilder von Rhythmen und Perioden entstehen, wie sie bereits veröffent- 
licht wurden (Greven 1955 a). 

Wenn mittels der angewandten Methodik hier zu Tage tritt, daß der 
Erregungsablauf in der Darmwand im Detail zeitlich und örtlich dau- 
ernden Veränderungen unterliegen kann, wobei Richtung und Geschwin- 
digkeit der Erregungsfortpflanzung in den einzelnen Faserzügen wechselt, 
so drängt sich die Frage geradezu auf, wie es trotzdem zu einer kKoordi- 
nierten Tätigkeit des gesamten Organs, wie sie mechanisch sichtbar ist, 
kommen kann. Wenn man unterstellen will, daß die Darmstücke in un- 
seren Präparaten unter unphysiologischen Bedingungen gearbeitet haben, 
so ist dem entgegenzuhalten, daß Aktionsstromaufnahmen in situ, zumal 
bei stärkerer mechanischer Bewegung ein noch wesentlich komplizierteres 
Bild zeigen (Bozler 1941, Milton, Smith und Armstrong). Die Beschrän- 
kung der Beobachtungen auf exstirpierte Darmstücke mit verhältnismäßig 
schwacher mechanischer Lebensäußerung macht eine Analyse im Detail 
überhaupt erst möglich. 

Bei komplizierterem Detailbild in elektrophysiologischer Hinsicht zeigt 
sich die mechanische Tätigkeit des Darms von verhältnismäßig einfacher 
Art, wenn man sich an die bisher übliche Unterteilung in Misch- und 
Pendelbewegungen neben der Peristaltik hält. Von der Peristaltik ist ner- 
vöse Beteiligung durch Bozler (1949) wahrscheinlich gemacht worden. Sie 
sei hier nicht zur Diskussion gestellt. Koordinierte mechanische Bewegung 
aber überhaupt scheint uns bei der vielfältigen, zeitlich wechselnden Tä- 
tigkeitsäußerung der Einzelelemente nur möglich, wenn dafür gesorgt 
wird, daß im statistischen Mittel richtungsmäßig und stärke- 
mäßig (Anzahl der beteiligten Elemente) die Erregung gesteuert wird. 
Hierin scheint uns eine der Aufgaben der intramuralen Geflechte zu lie- 
gen, insofern sie durch vegetativ-hormonale Beeinflussung der Entstehung 
und dem Ablauf der Erregungen im vorliegenden Muskelsyncytium 
einen geeigneten Boden bereiten, so daß je nach Lage der Dinge einmal 
mit Misch- ein andermal mit Pendelbewegungen und schließlich mit einer 
peristalitischen Welle wechselnder Stärke, wechselnder Geschwindigkeit 
und wechselnder örtlicher Ausbreitung geantwortet wird. 

Die Frage, inwieweit Längs- und Ringmuskulatur an der Form der 
vorgelegten Elektrogramme beteiligt ist, kann nicht beantwortet werden. 
Der Versuch, die Längsschicht abzuspalten oder mit entfernter Mukosa 
und umgestülptem Darm auf der relativ ausgeprägteren Ringmuskulatur 
zu arbeiten, mißlang. Die Tätigkeitsäußerungen sind dann zu gering. 
Unter den eng gestellten Abnahmeflächen der Elektroden zeigten sich nur 
sehr selten Aktionsströme, so daß ihnen mit der hier verwandten Auf- 
nahmetechnik (Öffnen der Kamera und Abwarten, bis Potentialverände- 
rungen auf dem Schirmbild erscheinen) nicht beizukommen war. 

Sicher sind bei den Potentialveränderungen unter der Kreuzelektrode 
sowohl Längs- wie Ringschichten der Muskulatur beteiligt. Auch für die 
Mikrodifferentialelektrode kann trotz des verhältnismäßig kleinen Bün- 
dels abgegriffener Fasern ein Mitwirken der tiefer gelegenen, aber stär- 
ker ausgeprägten Ringschicht nicht ausgeschlossen werden. Jedoch sind die 
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auffallenden Dissoziationserscheinungen unter den Elektroden nicht so 
zu verstehen, daß jedesmal ein an und für sich glatter synchronisierter Er- 
regungsablauf in der Längsmuskelschicht durch einen ebenfalls glatten 
synchronisierten Erregungsablauf in der Ringmuskelschicht im Abgriff 
gestört wird, und damit eine Desynchronisation in den einzelnen Schich- 
ten gar nicht bestehen würde. Die Erregungsfortpflanzung in Längs- und 
Querrichtung fällt streng zeitlich und örtlich nicht zusammen, wie zahl- 
reiche Abbildungen beweisen. Es ist dementsprechend nicht einzusehen, 
daß beispielsweise bei den Aufnahmen Abb. 1 b—-d, wo im Schirmbild 
immer wieder eine zeitlang in gewissen Intervallen das ähnliche Bild 
einer Erregungsfortpflanzung in Längsrichtung erscheint, jedesmal zu 
diesem Zeitpunkt eine Störung an der gleichen Stelle in Gestalt einer 
geringen Fortpflanzungskomponente in der Querrichtung auftreten würde, 
die die durch Pfeile gekennzeichneten Aufsplitterungen im Elektrogramm 
verursachte. Viel einleuchtender ist nach den obigen Darlegungen, daß die 
in Abb. 1 b—d gezeigten Dissoziationen durch zeitliche Aufsplitterung des 
Erregungsablaufs in der Längsschicht entstehen. In Abb. 6 f dagegen dürf- 
ten beiden Muskelschichten in recht unübersichtlicher Weise für den un- 
geordneten Erregungsablauf verantwortlich sein. In Abb. 5 mag es sich 
um eine reine Beteiligung der Ringmuskulatur handeln. 


Zusammenfassung 


Mit gepaarten Differentialelektroden, mit Abgriffstrecken bis zu minimal 60 «, 
wird der Erregungsablauf am exzidierten Dünndarm des Meerschweinchens 
streng lokal untersucht. Bei Fortpflanzungsgeschwindigkeiten der Erregung von 
1,0—4,5 cm/sec in Längs- und Querrichtung des Darms kann eine zeitlich 
wechselnde, funktionell bedinste Aufsplitterung der Erregungsleitung praktisch 
unter jeder anatomischen Muskelfaseraufzweigung stattfinden. Auf die Bedeu- 
tung des intramuralen vegetativen Netzes für die Koordinierung des Erregungs- 
ablaufs wird in der Diskussion hingewiesen. 


Summary 


The conduction of exitation on an excised small intestine of a guinea pig is 
examined strictly locally with coupled differential electrodes with touch 
distances up to a minimum of 60 «. At a velocity of conduction of 1,0—4,5 cm/sec 
in the length or cross direction of the gut a temporally changing, functionally 
caused splittering of the conduction can take place practically in each ana- 
tomical muscle fibre ramification. The discussion points to the importance of 
the intramural vegetative net for the coordination of the conduction of exi- 
tation. 

Resume 


On examine d’une facon strictement locale la conduction de 1!’ excitation 
dans un intestin grele excis& de cobayeet celaavec des &lectrodes differentielles 
couplees ä distances de contact jusqu’a un minimum de 60 u. A une vitesse de 
conduction de 1,0 ä 4,5 cm/sec dans le sens de la longueur ou dans le sens 
transversal du boyau, une dispersion de la conduction variant avec le temps 
et d’origine fonctionnelle peut avoir lieu pratiquement dans chaque ramification 
de fibre musculaire anatomique. La discussion porte sur l’importance de reseau 
vegetatif intramural pour la coordination de la conduction de l’excitation. 
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Über örtliche und zeitliche Variationen 
im Erregungsablauf am Meerschweinchen-Ureter 


Von Kurt Greven 


Mit 3 Abbildungen 


Eingegangen am 23. Februar 1956 


Einleitung 


Monophasische Aktionsströme vom Ureter des Meerschweinchens wur- 
den mit einwandfreier Technik zuerst von Bozler (1942) aufgenommen. 
Danach handelt es sich um ein langgestrecktes Plateau von bis zu mehre- 
ren Sekunden Dauer, auf das eine Serie von Spitzenpotentialen aufgesetzt 
ist, die bei kleiner werdender Amplitude den Eindruck einer gedämpften 
Schwingung erwecken. Mit dieser Form steht der Aktionsstrom des Ure- 
ters an einem Ende der Skala von Aktionspotentialen der glatten Musku- 
latur an derem anderen Ende beispielsweise Aktionspotentiale des Meer- 
schweinchendünndarms stehen. Bei den letzteren ist die unterlaufende 
langsame Komponente — hier dem eben genannten Plateau vergleichbar 
— so gering ausgeprägt (Greven 1953), daß sie neben dem Spitzenpoten- 
tial meist nicht zur Registrierung kommt. Auch ist es nicht sicher, ob am 
Meerschweinchendünndarm eine Neigung zu Schwingungserscheinungen 
bei den Spitzenpotentialen der Einzelzellen besteht. Die Aufnahmen (B»z- 
ler 1946, Greven 1956), die im Abgriff einen mehr oder minder großen 
Zellkomplex erfassen, lassen Schlüsse in dieser Richtung nicht zu. Beim 
Meerschweinchenureter dagegen ist die serienförmige Entladung in Ge- 
stalt von Schwingungen an die Einzelzelle gebunden, wie sich experimen- 
tell auf indirektem Wege erschließen läßt (Greven 1953). 

In Anbetracht dessen, daß sich anatomisch zwischen dem Aufbau der 
Muskularis am Dünndarm und am Ureter im Prinzip keine tiefgreifenden 
Unterschiede entdecken lassen, schien es angebracht, nach Analogien im 
elektrophysiologischen Verhalten zu fahnden. In der vorausgehenden Ar- 
beit wurde dargelegt, daß am Dünndarm die zeitlichen und örtlichen 
Unterschiede im Erregungsablauf recht groß sein können und daß sich 
infolgedessen die mannigfaltigsten Dissoziationserscheinungen bemerkbar 
machen. Der Aktionsstrom des Ureteres wurde zumeist in Einzelabbildun- 
gen dargeboten, die Vergleiche örtlicher und zeitlicher Art nicht zulassen. 
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Wo bei anderen Untersuchern in neuerer Zeit (Sleator und Butcher sowie 
Prosser und Mitarb.) Aktionsstromserien vom Ureter aufgenommen wur- 
den, sind die einzelnen Potentiale der verschiedenen Zielsetzung dieser 
Untersucher wegen auf den Abbildungen so klein gehalten, daß sie zur 
Beantwortung unserer Fragestellung nicht ausreichen. 


Methodik 


Verwandt wurden zur Abnahme der Aktionsströme Flüssigkeitselektroden 
nach dem Prinzip der in der vorausgehenden Arbeit (Greven 1956) so benann- 
ten Kreuzelektrode. Auch hier wurden wieder in einen Plexiglaskörper mehrere 
Bohrungen vorgetrieben mit nur 0,1 mm lichter Weite auf der Abnahmefläche 
der Elektrode. Die Bohrungen waren jedoch nicht kreuzförmig, wie in der vori- 
gen Arbeit angeordnet, sondern standen der Anatomie des Organs entsprechend 
in gerader Linie. Die Abstände der benachbarten Bohrungen untereinander 
betrugen minimal 0,4 und maximal 1,0 mm. Es konnten bei Schreibung mit 
dem Doppelstrahloszillographen gleichzeitig von 0,4 bis zu 6,0 mm Distanz am 
Präparat die elektrischen Erscheinungen registriert werden. Die übrige Anord- 
nung der Registrierapparatur glich völlig der in der vorausgehenden Arbeit ver- 
wandten. 

Abgenommen wurden die Potentiale ausschließlich in unipolarer Form, wobei 
die gesamte Unterlage an Erde lag. Die ideale monophasische Abnahme ist am 
glatten Muskel bei den geplanten örtlichen und zeitlichen Vergleichsaufnahmen 
nicht durchzuführen, da die dazu benötigten multiplen kleinflächigen Verletzun- 
gen nach wenigen Minuten elektrophysiologisch unwirksam werden. Auf die 
Abnahme von Differentialaktionspotentialen, von denen in der vorausgehenden 
Arbeit fast ausschließlich Gebrauch gemacht wurde, wurde hier verzichtet, weil 
die Abbilder der auftretenden doppelt so hohen Frequenzen wegen unübersicht- 
lich würden. Wir haben uns an die unipolare Darstellung gehalten, weil sie 
trotz der Verzerrung der langsamen Potentialschwankung (Plateau) doch ein 
der monophasischen Ableitung angenähertes Bild der Aktionsströme in Bezug 
auf die höheren Frequenzen gab, das in dieser Hinsicht eine vergleichende 
Beurteilung zeitlicher und örtlicher Art erlaubte. 

Die Untersuchungen beziehen sich auf Experimente an 16 Meerschweinchen, 
denen nach Nackenschlag und Entblutung beide Ureteren exstirpiert wurden. 
Nur einer von beiden kam jedoch gewöhnlich als frisches Präparat nach sorg- 
fältiger Entfernung aller Hüllen zur Untersuchung in die feuchte, auf 37° an- 
gewärmte und mit einem Gemisch von 950/, ©, und 5 0/, CO, angefüllte Kam- 
mer. Die Erregung wurde jedesmal durch elektrischen Reiz oral oder anal der 
Abnahmestelle ausgelöst. 


Ergebnisse 


Abb. 1 dient dem Vergleich zeitlicher Veränderungen der Aktionsströme 
bei ruhender Elektrode an der gleichen Abnahmestelle. Unter A auf der 
linken Seite ist eine für den Meerschweinchenureter gelegentlich zu be- 
obachtende Sonderform dargestellt, die wenig Neigungen zu Schwingungs- 
erscheinungen zeigt und die damit, allerdings in einer durch die unipolare 
Abnahme bedingten Verzerrung, dem monophasischen Aktionsstrom des 
Herzens und des Rattenureters (Bozler 1942, Greven 1953) ähnelt. Diese 
Sonderform kam in unseren Versuchen bei Tieren aus einer bestimmten 
Zucht zustande, unabhängig vom Alter, dem Vorhandensein von Schwan- 
gerschaft, der Ausprägung der Haarpigmentierung und ähnlichen äußeren 
Merkmalen. Die Aufnahmen wurden in gleichen Zeitabständen von fünf 
Minuten im Laufe einer viertel Stunde gemacht und zwar bei wachsender 
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Reizstärke von der einfachen bis zur dreifachen Rheobase. Offensichtlich 
ändert der Aktionsstrom seine Form und Stärke nur wenig. Die minimale 
Abnahme der Amplitude, die sich bei im übrigen gleichen Verhalten auch 
bei den übrigen 5 Versuchen mit der gleichen Aktionsstromform zeigte, 
dürfte auf die Verweildauer des exzidierten Präparates zurückzuführen 
sein. In den Grundzügen handelt es sich um einen dem Alles-oder-Nichts- 
Gesetz entsprechenden Potentialablauf, wie wir ihn der Form nach bei 


Abb. 1. Monopolare Aktionsströme bei Abnahme an der gleichen Stelle im Abstand 
von 5 Minuten. Serie A, linke Seite der Abb. Geringe Schwingungsneigung. Erregungs- 
auslösung von einfacher bis dreifacher Rheobase ansteigend. Serie B, rechte Seite der 
Abb. Anderes Versuchstier. Ausgesprochene Neigung zu Schwingungen. Erregungs- 
auslösung mit Schwellreiz. 

den eben erwähnten Objekten (Herz, Rattenureter) kennen. Die Aufnah- 
men von Prosser, Smith und Melton an den Ureteren verschiedener Säuger 
lassen ähnliche Resultate vermuten. 

Bemerkenswert ist nur die immer, und zwar hier bei den unteren drei 
Aufnahmen der linken Reihe, hervortretende Neigung, bei gleichbleiben- 
dem Grundzug des Erregungsablaufs doch wieder aufgesetzte Schwingun- 
sen hervortreten zu lassen. Das geschieht, nach anderen Experimenten, 
unabhängig von Reizstärke, Verweildauer und anderen erfaßbaren Ver- 
suchsdaten. Die Schwingungen sind hier allerdings nur durch leichte Ver- 


knotung (s. Abb.) sichtbar. 


zZ. Biol. 108 28 


434 K. Greven 


Abb. 2. 
Doppelstrahlbild. a) Unterschiede in der Dauer der 
Schwingungserscheinungen. Abstand der Elektroden 
6 mm. b) Unterschiede im Frequenzgang. Abstand der 
Elektroden 0,8 mm. c) Aktionsströme ohne Oscillatio- 
nen bei Elektrodenabstand 0,8 mm. d) Gleicher Ver- 
such unmittelbar hinterher mit Elektrodenabstand 
4 mm. Ausprägung einer Vorschwingung. 


Örtliche Unterschiede von Aktionsströmen im 


Das Bild ändert sich bei 
Ureteren mit den bei 
Meerschweinchen übli- 
chen Aktionsströmen, die 
ausgesprochene Schwin- 
gungstendenzen aufwei- 
sen (Abb. 1 rechts unter 
B). Die zeitliche Reihen- 
folge, in der die Aufnah- 
men gemacht wurden, ent- 
spricht der in den vorigen 
Aufnahmen unter A. Rei- 
zung erfolgte nur mit 
Schwellstärke. Das Pla- 
teau ist kaum angedeutet, 
was aber rein technisch 
durch den nicht im- 
mer gleichartigen unipo- 
laren Abgriff bedingt sein 
kann. Wesentlich dagegen 
ist die Variation in den 
Schwingungserscheinun- 
gen, die ein zeitlich recht 
wechselndes Bild ergibt. 
Dies zeigte sich dann auch 
bei den übrigen 10 Unter- 
suchungen. Nur bei Auf- 
nahmen unmittelbar zeit- 
lich hintereinander war 
die Form des Erregungs- 
ablaufs einander weitge- 
hend ähnlich. Sobald die 
zeitlichen Distanzen grö- 
ßer genommen wurden, 
traten Zu- oder Abnah- 
men der Dämpfung sowie 
unterschiedliche Modula- 
tionen der Schwingungen 
auf. 

Genau so wie zeitliche, 
finden sich auch örtliche 
Variationen, die im Zwei- 
strahlbild bei verschiede- 
ner Elektrodendistanz 
verfolgt wurden. Abb. 2a 
zeigt eine solche Aufnah- 
me, wobei die Elektroden 
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in 6 mm Entfernung lagen. Auf der oberen Kurve, die von der reizfernen 
Elektrode geschrieben wird, setzen die Schwingungen naturgemäß später 
ein, sind aber fast zu gleichem Zeitpunkt bis auf Ausläufer weggedämpft 
wie die Schwingungen auf der unteren Kurve, die um 160 msec früher be- 
gonnen haben. Ein Unterschied in der Frequenz ist hier nicht so offensicht- 
lich, wenn auch bei näherer Durchprüfung deutlich vorhanden. Bei anderen 


Abb. 3. Oszillationen mit Dissoziationserscheinungen. Alle Aufnahmen vom gleichen 
Versuch von derselben Stelle im Zeitraum von 7 Minuten. 


Aufnahmen mit gleicher Elektrodendistanz kommt er besser zum Aus- 
druck. Daß Frequenzverschiebung auch bei geringer örtlicher Distanz vor- 
handen sein kann, lehrt Abb. 2b, wo die Abnahmeelektroden in nur 
0,8 mm Entfernung lagen. Die veränderliche Verschiebungszeit der Gipfel 
ist deutlich sichtbar. 

Auch da, wo es sich um einen einfachen Erregungsablauf gemäß Abb. 1 
links unter A handelt, können örtliche Unterschiede auftreten. In Abb. 2c 
ist der Beginn einer solchen Erregung bei einer Elektrodenentfernung von 
0,8 mm aufgenommen. Unterschiede zwischen der zeitlich früheren Kurve 
des unteren und der späteren des oberen Strahls sind bei dieser Distanz 
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nicht offensichtlich, wenn man davon absieht, daß die obere Kurve, wahr- 
scheinlich durch etwas bessere Anlage der Elektrode an der betreffenden 
Stelle, höhere Amplituden aufweist. In Abb. 2 d, die unmittelbar hinterher 
nach Umschaltung aufgenommen wurde, liegt die reizferne Elektrode für 
den oberen Strahl noch an derselben Stelle, die Elektrode für den unteren 
Strahl dagegen ist um 3,2 mm gegen die Reizelektroden hin vorverlegt. 
Dabei prägt sich eine Vorschwingung aus. Wenn auch der Ablauf der Er- 
regung in großen Zügen gewahrt bleibt, haben wir hier bei den örtlichen, 
genau wie in Abb. 1 links unter A bei den zeitlichen Differenzen, mit 
wechselnder Neigung zu Schwingungserscheinungen zu rechnen. 

Im allgemeinen lassen die elektrischen Erscheinungen am Ureter im 
Gegensatz zu denen am Meerschweinchendünndarm (Greven 1955, 1956) 
auf eine verblüffende Synchronisation des Erregungsablaufs in den einzel- 
nen Zellelementen schließen. Gelegentlich tritt aber auch hier Desynchro- 
nisation zu Tage und nicht nur, wie man nach Bozler (1942) annehmen 
könnte, in alleiniger Abhängigkeit von der Art der Ableitung. Abb. 3 gibt 
hierzu ein Beispiel. In 3a ist der Ablauf unter den zwei Elektroden (Ent- 
fernung untereinander 0,4 mm) für jede einzelne noch verhältnismäßig 
gut synchronisiert. In 3b (3 Minuten später) wirkt der Erregungsablauf 
wesentlich stärker aufgesplittert. Nach weiteren 4 Minuten hat sich das 
Bild wieder etwas beruhigt: In 3c ist bei schnellerem Kipp der Beginn 
der Erregung getroffen, in 3d bei nochmaliger unmittelbar nachfolgender 
Reizung das spätere Abklingen derselben. 

Eine Bestimmung der Geschwindigkeit der Erregungsfortpflanzung läßt 
sich bei den kleinen Entfernungen nur dann durchführen, wenn der zeit- 
liche Abstand einander gut korrespondierender Punkte der Kurven aus- 
gemessen werden kann. Das ist z. B. bei Abb. 2c der Fall, wo ein scharfes 
einmaliges Minimum den Beginn der Erregung andeutet. Bei 17 Messun- 
gen dieser Art bewegten sich die Werte für die Geschwindigkeit zwischen 
2 und 6 cm/sec, liegen also in der gleichen Größenordnung wie die von 
Sleator und Butcher sowie von Prosser und Mitarb. am Ureter bei größe- 
ren örtlichen Distanzen bestimmten. Es handelt sich dabei zugleich um 
die Bestimmung der Geschwindigkeit der Erregungsfortpflanzung in der 
Einzelfaser, da hier am Ureter infolge der meist recht guten Synchronisa- 
tion ein Unterschied zwischen Gruppengeschwindigkeit und Geschwindig- 
keit in der Einzelfaser im Gegensatz zu den Verhältnissen am Meer- 
schweinchendünndarm (s. vorausgehende Arbeit) nicht ins Gewicht fällt. 


Besprechung der Ergebnisse 


Offensichtlich handelt es sich bei der Muskulatur des Ureters um ein 
Organ, dessen Membranpotential unter dem Einfluß der Erregung eine 
mehr oder minder ausgeprägte Neigung zu Schwingungserscheinungen 
zeigt. Die Erscheinungen sind in den letzten Jahrzehnten auch für andere 
erregbare Organe, wie beispielsweise den Nerv, unter dem Einfluß ver- 
schiedener Umweltbedingungen derart ausführlich behandelt worden, daß 
eine breitere Diskussion sich erübrigt. Es sei nur kurz auf die Arbeiten 
von Schriever und Cebulla, Monnier und seiner Schule sowie von Lorente 
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de Nö, um nur einige zu nennen, hingewiesen. Mit dem letzteren Autor 
könnte man die Erniedrigung der sog. L-Fraktion des Membranpotentials 
für die Auslösung von Schwingungserscheinungen verantwortlich machen. 
Jedoch ist hier noch eine nähere Analyse der Verhältnisse beim glatten 
Muskel vonnöten, da es übereilt scheint, Ansichten über den Aufbau des 
Membranpotentials beim Nerven ohne weiteres auf den glatten Muskel 
zu übertragen. 

Was aber gesagt werden kann, ist die Tatsache, daß nach den vorliegen- 
den Befunden unser Organ zeitlich und örtlich verschieden auf den Ein- 
fluß der Erregung reagiert, indem die Schwingungserscheinungen zeitli- 
chen und örtlichen Veränderungen unterliegen, so daß jede Stelle am 
Organ mit einer für den betreffenden Zeitpunkt charakteristischen 
Schwingungsform antwortet. Es handelt sich also nicht einfach um die 
Weiterleitung der Spitzenpotentiale als solcher, sondern der Erregungs- 
prozeß wird an jeder Stelle in spezifischer Form neu ausgelöst. Das gilt 
insbesondere für diejenigen Formen des Erregungsablaufs, bei denen sich 
ausgeprägte Schwingungserscheinungen bemerkbar machen. Fehlen solche, 
oder sind sie stark reduziert (Abb. 1 links unter A und Abb. 2c), so trägt 
der Erregungsablauf mehr uniformen Charakter und bleibt sich zeitlich 
und örtlich wenigstens einigermaßen gleich. Stabile Membranverhältnisse 
lassen das Alles-oder-Nichts-Gesetz in Erscheinung treten. Instabile Ver- 
hältnisse fördern die zeitlichen und örtlichen Varianten des Erregungs- 
ablaufs. 

Einleitend wurde schon betont, daß Schwingungserscheinungen des 
Membranpotentials bei den Einzelzellen des Meerschweinchendünndarms, 
der ja zum Vergleich herangezogen werden sollte, bis jetzt nicht mit 
Sicherheit festgestellt werden konnten. Fehlten sie, so wäre dort nach 
Monnier mit einem stärkeren Dämpfungsfaktor zu rechnen, was aber 
qualitativ keinen prinzipiellen Unterschied gegenüber den Verhältnissen 
am Meerschweinchenureter darstellen würde. Auch hier können Schwin- 
gungserscheinungen unterbunden werden (Abb. 1 links unter A). Anderer- 
seits tritt bei den Einzelzellen der Taenia coli des Meerschweinchens nach 
den Aufnahmen von Bülbring eine Tendenz zu repetierenden ungedämpf- 
ten Entladungen deutlich hervor. 

Die Unterschiede zwischen Ureter und Dünndarm in Bezug auf die Aus- 
prägung von Dissoziationserscheinungen sind ebenfalls gradueller, aber 
nicht prinzipieller Art (Abb. 3). Die tiefere Ursache allerdings, warum in 
dem weitmaschigen Syncytium des Ureters der Erregungsablauf örtlich in 
meist so ausgezeichneter Weise synchronisiert ist, am Meerschweinchen- 
dünndarm dagegen nicht, entzieht sich unserer Kenntnis. 


Zusammenfassung 


Es wurden serienweise Aktionsströme vom exzidierten Ureter des Meer- 
schweinchens unipolar nach künstlicher Reizung abgeleitet. Solange das Mem- 
branpotential keine Neigung zu Schwingungserscheinungen zeigt, weisen die 
Aktionsströme mehr uniformen Charakter gemäß dem Alles-oder-Nichts-Gesetz 
auf. Äußert sich, wie in der Mehrzahl der Fälle, eine Instabilität der Membran- 
verhältnisse durch das Auftreten von Aktionsströmen oszillatorischen Charak- 
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ters, so ergeben sich örtliche und zeitliche Differenzen bezüglich des Erregungs- 
ablaufs. Trotz im allgemeinen guter Synchronisation der Erregung in den ein- 
zelnen Faserzügen machen sich gelegentlich auch Zeichen einer vorübergehen- 
den Desynchronisation bemerkbar. 


Summary 


In series, actions currents from the exised urethra of guinea pigs have been 
lead off unipolarly after artificial stimulation. As long as the potential of the 
membrane does not show signs of oscillations, the action currents have a uniform 
character according to the all-or-nothing-law. If the instability of the mem- 
brane conditions gives rise to action currents of oscillating character — as it 
occured in the majority of cases —, local and temporal differences result in 
regard to the excitement conduction. In spite of a generaly good synchroniza- 
tion of the excitement in the single fibres, occasionaly, also signs of a transient 
desynchronisation have been observed. 


Resume 


On a envoy& en serie et unipolairement des courants d’action a travers un 
uretere de cobaye excise. Aussi longtemps que le potentiel de la membrane ne 
montre aucune tendance ä l’oscillation, les courants d’action sont de caractere 
uniforme d’ apres la loi du tout ou rien. Si, comme dans la plupart des cas, il 
y a instabilite dans le comportement de la membrane a cause de la presence de 
courants d’action de caractere oscillatoire, on constate des differences lo- 
cales et de temps en ce qui concerne le processus d’excitation. Malgr& la 
bonne synchronisation generale de l’excitation dans les differents faisceaux de 
fibres, on peut constater parfois les signes d’une d&esynchronisation passagere. 
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Die Ableitung der Eichreizkurven des Farbensehens 
aus Erregungsmustern des Sehnerven 


Von H. Seidl 


Mit 10 Abbildungen 


Eingegangen am 1. März 1956 


Einleitung 


Es ist eine altbekannte Tatsache, daß es keine Theorie gibt, die sämt- 
liche Erscheinungen des Farbensehens einheitlich zu erklären vermag. Die 
Diskussion über dieses Problem verstummte daher nie. 

Von den vielen Theorien haben diejenigen die meiste Bedeutung ge- 
wonnen, die das Farbensehen von einer gewissen Zahl von sogenannten 
Grundempfindungen oder Urfarben abhängig machten. 

Dieser gefestigt erscheinende Urfarbengedanke wird heute von einer 
Reihe von Forschern angezweifelt. Der Grund hierzu liegt in dem Phä- 
nomen der Farbänderungen bei intermittierender Netzhautreizung. Diese 
von Prevost ?? entdeckten Farberscheinungen stellten schon immer ein 
Rätsel dar, da sie sich keiner Theorie vollkommen einordnen ließen. Immer 
galt die Ansicht, daß die Lösung dieses Farbenproblems gleichzeitig eine 
Lösung des allgemeinen Problems der Farbenlehre sein werde. Ich möchte 
hier nur eine neuere Arbeit, nämlich die von Cohen-Gordon * zitieren: “It 
may be that one day these same colors may solve the great enigma of 
colorvision, the specification of the receptors of the eye.” 

Andere Autoren gehen jedoch einen Schritt weiter. Gehrcke® z.B. zieht 
aus seinen Untersuchungen folgenden Schluß: Daß diese Versuche „die in 
der Literatur verbreitete Ansicht widerlegen, daß das Sehen einer Farbe 
immer auf die Reizung von Netzhautelementen zurückzuführen ist, welche 
auf mehrere bestimmte Wellenlängengruppen abgestimmt sind, und daß 
die Reizsumme dieser die gesehene Farbe kennzeichne.“ 

Ähnlich lautet auch die Ansicht von Christian, Haas u. v. Weizsäcker °?: 
„Jedenfalls darf man aber sagen, daß die hier mitgeteilten Versuche 
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mehrere Bedeutung zu haben scheinen. Erstens beweisen sie erneut und 
verbessert, daß die von Fechner entdeckten Phänomene mit den von Helm- 
holtz und Hering begründeten Komponententheorien nicht erklärbar, mit 
einer physiologischen Theorie nicht vereinbar sind, Zweitens sind sie hin- 
reichend gesichert, daß eine neue Diskussion des Begriffes ‚Farbensehen‘ 
notwendig wird.“ 

Das Problem der Farbempfindung ist also heute noch ungeklärt. Diese 
Arbeit will den Versuch unternehmen, dem Ziel etwas näher zu kommen. 
Es wird sich zeigen, daß die Wahrnehmung einer Farbe auf die Reizung 
von Netzhautelementen zurückzuführen ist, welche auf bestimmte Wellen- 
längengruppen abgestimmt sind, und daß die Reizsumme dieser die 
gesehene Farbe kennzeichnet. Weiter wird sich zeigen, daß die von 
Prevost ?°, nicht von Fechner, entdeckten Phänomene mit einer physiolo- 
gischen Theorie gut vereinbar sind. Eine entscheidende Änderung wird 
nur in der Auffassung des Urfarbengedankens eintreten. 

Einige Teile der vorliegenden Arbeit wurden innerhalb eines Vortrages 
der Physikalisch-Medizinischen Gesellschaft Würzburg am 29. Mai 1952 
bereits veröffentlicht. (Siehe „Berichte der Physikalisch-Medizinischen Ge- 
sellschaft zu Würzburg“, Neue Folge, Band 66.) 


Eine neue Ableitung der Eichreizkurven des Farbensehens 


Beim Studium der vielen verschiedenen, sich ergänzenden und wider- 
sprechenden Theorien des Sehvorganges, speziell der Entstehung der 
Farbempfindung, wird deutlich, daß es sehr schwer ist, von gewissen letz- 
ten Erscheinungen, die sicherlich aus sehr verwickelten Einzelvorgängen 
resultieren, auf ein allgemeines Gesetz, einen prinzipiellen Grundcharak- 
ter der Erscheinungen zu schließen. Große Fortschritte in dieser Richtung 
brachten Untersuchungen von Donner. 

Die Netzhaut der Katze wird mit einer Mikroelektrode untersucht. Es 
ergab sich, daß man von der beleuchteten Netzhaut mit Hilfe dieser 
Mikroelektrode von ganz bestimmten, wohl zu unterscheidenden Punkten 
elektrische Impulse aufzufangen vermag. 


Es gibt drei Haupttypen unter den diese Impulse liefernden Elementen, 
nämlich 


a) sogenannte „Ein-Elemente“, die nur auf den Beginn der Beleuchtung 
hin mit Impulsen antworten, 


b) sogenannte „Aus-Elemente“, die nur auf das Aufhören der Beleuch- 
tung, und 


c) sogenannte „Ein/Aus-Elemente“, die auf beides reagieren. 


Die Zahl der Impulse pro Sekunde ist im allgemeinen abhängig von der 
Wellenlänge A, der Intensität I, der Belichtungszeit t, der Latenzzeit 
und dem Zustand des Auges A. 

Unter Latenzzeit wollen wir einen Zeitabschnitt verstehen, der sich vom 
Beginn der Belichtung ab bis zum Einsetzen der Zählung der Impulse 
erstreckt. Die Zähldauer beträgt im allgemeinen 0,1 sec. 
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Donner verwendet monochromatische Lichter, deren relative Intensität 
so abgestimmt war, daß die Wirksamkeit auf das dunkeladaptierte Auge, 
gemessen an der Bleichung des Sehpurpurs, gleich groß war. Die relative 
Intensität war also dem reziproken Wert der Höhe der Absorptionskurve 
des Sehpurpurs bei der betreffenden Wellenlänge proportional. Im un- 
bunten Dämmerungssehen ergibt ein solches Spektrum stets konstante 
Effekte. Geht man jedoch zu höheren Intensitäten über, bei denen der 
Tagessehapparat in Funktion tritt, so erhält man andere Ergebnisse. 
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Abb. 1 (nach Donner 1950). Analyse von 9 Elementen. Mittlere Impulsfrequenz bei einer 

Zählperiode von 0,1 sec. Latenzzeiten sind auf die Maxima bezogen, wie im Text er- 

klärt ist. Offene Kreise: Mittelwerte aus 5 Messungen, mittlere Verzögerung der Zähl- 

periode 0,03 sec. Halb gefüllte Kreise: Mittelwerte aus 5 Messungen, mittlere Ver- 

zögerung 0,17 sec. Gefüllte Kreise: Mittelwerte aus 4 Messungen, mittlere Verzögerung 
0,24 sec. Gleiche Bleichung des Sehpurpurs. 


Ein Impulsfregquenzmaximum besteht im langwelligen Teil des Spek- 
trums, ein weiteres im mittelwelligen und ein drittes im kurzwelligen 
Teil. Diese drei Maxima werden zu verschiedenen Zeiten nach Reizbeginn, 
d.h. also nach verschiedenen Latenzzeiten erreicht und zwar das Maximum 
im langwelligen Teil nach einer Latenzzeit von 0,03 sec, das Maximum 
im mittelwelligen Teil nach 0,17 sec und das Maximum im kurzwelligen 
Teil nach 0,24 sec. Mißt man die Impulse für alle Wellenlängen mit einer 
Latenzzeit von 0,03 sec, so erhält man die Kurve X in Abk. 1. Das gleiche 
kann man mit einer Latenzzeit von 0,17 sec durchführen und man erhält 
eine Kurve, in der die X-Werte ebenfalls enthalten sind. Diese werden 
eliminiert und man erhält die Kurve Y der Abk. 1. Bei einer Latenzzeit 
von 0,24 sec und Elimination der X- und Y-Werte erhält man auf die 
gleiche Weise die Kurve Z der Abb. 1. Diese Kurven lassen den Schluß zu, 
daß sich in der Retina drei verschiedene Resonatoren befinden, die mit 
verschiedenen Latenzzeiten auf Lichtreize reagieren. 

Dieses Ergebnis bildet, für sich allein betrachtet, eine Bestätigung des 
Dreikomponentengedankens. Einmal in empirischer Hinsicht: Es sind tat- 
sächlich drei und anscheinend nur drei Netzhautelemente vorhanden, die 
auf verschiedene Wellenlängen verschieden ansprechen, mit dem Maxi- 
mum jeweils im Rot, Grün und Blau. Im Sinne der Dreikomponenten- 
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theorie von Lomonossow * - Young - Helmholtz könnte dieser experimen- 
telle Befund so ausgedeutet werden: Die eine Kurve mit dem Maximum 
im Rot bestimmt den Grad der retinalen Rotempfindung, die nächste den 
Grad der Grünempfindung und die dritte den Grad der Blauempfindung. 

Hierin liegt eigentlich das unbewiesene hypothetische Element dieser 
Theorie, also nicht in dem Gedanken an die Existenz von Netzhautelemen- 
ten, die auf Wellenlängen abgestimmt sind, nicht in der Anzahl derselben, 
sondern einzig allein in der zugehörigen Empfindung der „Urfarbigkeit“. 
Das will folgendes heißen: Die Farben werden nicht unter einem einheit- 
lichen Gesichtspunkt betrachtet, sondern sehr unterschiedlich aufgefaßt. 
Es gibt zunächst drei Grund- oder Urfarben, von denen nur gesagt wird, 
daß es sich um ein „Urrot“, ein „Urblau“ und ein „Urgrün“ oder „Urgelb“ 
handelt. Da eine solche Urfarbe allein für sich nicht empfunden werden 
kann, stellte schon Helmholtz die Vermutung auf, daß durch eine Wellen- 
länge immer alle drei Urfarbenempfindungen gleichzeitig ausgelöst wer- 
den. In der Farbebene liegen diese Urfarben außerhalb des eigentlichen, 
d.h. wirklich wahrgenommenen Farbgebietes. Weiterhin wird das Weiß 
mit seinen Abstufungen zu Grau empfindungsmäßig als ein eigener Kom- 
plex behandelt, obwohl Weiß auch durch Summation von bestimmten bun- 
ten Farben erhalten werden kann. Es taucht die berechtigte Frage auf, 
ob eine solche Unterscheidung der Farbempfindungen zulässig ist. Man 
spricht von Farben, die wir nicht empfinden können, dann von Farben, 
die aus diesen resultieren, und wiederum von anderen Farben, denen 
teils eigene Sinnesorgane zugesprochen werden und die teils aus obigen 
Farben hervorgehen können. 

In neuerer Zeit erkannte man, daß drei derartige Urfarben nicht aus- 
reichen. So schuf Cibis ? nach der Vierfarbentheorie von Hering eine Fünf- 
farbentheorie, Granit eine Sechsfarbentheorie und Hartridge 11: 13, 13 eine 
Siebenfarbentheorie. Auch gewisse Modifikationen konnten keine Klärung 
bringen: Franz 8, Fleischer ‘, Neugebauer !", 18,19, Jordan !5. Diese Erwei- 
terung der Zahl der Grundempfindungen geschah nun nicht allein im Hin- 
blick auf neue experimentelle Ergebnisse, sondern auch von dem Gesichts- 
punkt aus, alle Erscheinungen des Farbensehens einheitlich zu erklären. 

Es ist einleuchtend, daß diese Erklärung mit sieben Urfarben leichter 
zu bewerkstelligen ist, als mit drei. Ebenso einleuchtend aber ist es, daß 
mit jeder neu hinzugekommenen Urfarbe die betreffende Theorie in dem 
selben Maße hypothetischer geworden ist. Weiter zu beachten ist, daß die 
Farbänderungen bei intermittierender Beleuchtung den Urfarbengedanken 
als solchen widerlegen, wenn man nicht von vorneherein versuchen will, 
einen Gedanken um des Gedanken willens zu retten und so eine Theorie 
aufzubauen sucht, die in ihrem hypothetischen Grad alle bisherigen Theo- 
rien übersteigt. 

Wir geben also den Urfarben- oder Grundempfindungsgedanken auf 
und versuchen ohne vorbelastende Hypothesen eine Erklärung jener Er- 
scheinungen, die wir „Farben“ zu nennen pflegen, zu finden. 


* Als eigentlicher Begründer der Dreikomponententheorie ist Lomonossow 16 
anzusprechen. 
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Es treffe eine monochromatische elektromagnetische Schwingung mit 
einer Wellenlänge aus dem Bereich von etwa 380—780 mu auf die Retina. 
Hier wird die Lichtwelle, wie bekannt, von den Stäbchen und Zäpfchen 
absorbiert. Die Stäbchen und Zäpfchen werden von der Lichtwelle „er- 
regt“, das heißt mit anderen Worten, es wird die Schwingungsenergie in 
andere Energieformen übergeführt, ein Vorgang also, der ganz in den 
Bereich der Physik und Chemie, speziell der Biophysik fällt. Für diesen 
Absorptionsvorgang gelten die gleichen Gesetzlichkeiten, wie für die all- 
gemeine Wechselwirkung von elektromagnetischen Schwingungen und 
Materie. 

Nach Donner gibt es drei verschiedene Resonatoren in der Retina. 
Jeder analysierende Resonator liefert bei einem bestimmt vorgegebenen 
Reiz eine gewisse Zahl von Impulsen pro Sekunde, die noch durch die 
beeinflussende Erregung der Nachbargebiete und eventuell durch die 
Rückleitung der Erregung vom Gehirn zu den Ausgangsstellen, sowie 
durch den allgemeinen Zustand des Auges modifiziert sein kann. 

Im Gehirn kommen also auf Grund der Reizqualität, d.h. auf Grund 
der jeweiligen Wellenlänge /, der Belichtungszeit t, der Latenzzeit r, der 
Intensität I des Lichtes, des Reizbildes F und des Zustandes des Auges A 
von einem Resonator » Impulse pro Sekunde an. » ist demnach eine Funk- 
tionvenY, tv LM A: 


PEN FE TE EREAN: 


Da immer alle drei Resonatoren gleichzeitig gereizt werden, erhalten wir 
insgesamt ein Tripel von Impulsfrequenzen. 

Bis hierher ist die Theorie nichts anderes als eine Darstellung der expe- 
rimentellen Tatsachen. Die entscheidende Frage ist jetzt folgende: Genügen 
diese Impulstripel zur Charakterisierung der Farbempfindungen, d. h., 
besteht ein funktioneller Zusammenhang zwischen den Impulstripeln und 
den diesen nachfolgenden Farbempfindungen? 

Der einfachste Fall wäre, daß diese Impulstripel direkt den Farbemp- 
findungen in eindeutiger Weise zugeordnet werden können. Jedes Tripel 
von Zahlen (X, Y, Z) charakterisiert dann eine bestimmte Farbe. Geome- 
trisch ausgedrückt heißt das: Es liegt eine dreidimensionale Mannigfaltig- 
keit vor, so daß jedem Punkt eines Farbraumes umkehrbar eindeutig eine 
bestimmte Farbe zugeordnet werden kann. 

Es war bisher schon möglich, die Farben in einer Farbebene, bzw. in 
einem Farbraum geometrisch darzustellen. Dies beruhte vor allem auf den 
Gesetzen von Grassmann !", deren erstes folgendes aussagt: „Werden drei 
geeignete Lichtarten in einem bestimmten Verhältnis gemischt, so kann 
damit jeder beliebige Farbreiz nachgeahmt werden.“ 

Die folgende Begriffserklärung der Farbebene und des Farbraumes 
lehnt sich unmittelbar an Bouma'! an. 

Wählt man z.B. als die drei „geeigneten Lichtarten“ die Spektralfarben 
mit den Wellenlängen 700 mu, 546,1 mır und 435,8 mu, so kann man die- 
sen Grundfarben oder Eichreizen in einer Zeichenebene drei beliebige ver- 
schiedene Punkte zuordnen, die nur nicht in einer Linie liegen dürfen. Um 
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die anderen Farben in dieser Zeichenebene angeben zu können, wird die 
allgemein gültige Abmachung getroffen, daß die Mischung zweier Farben 
durch die Punkte auf der Verbindungslinie der beiden Punkte, welche die 
genannten beiden Farben darstellen, bezeichnet wird. Der Ort der Mi- 
schung auf der Linie wird durch das erforderliche Mischungsverhältnis 
der beiden Komponenten bestimmt. Es entsteht demnach ein Grundfarben- 
dreieck, auf dessen Rand alle die Farben liegen, die durch Mischung 
zweier „Grundfarben“ nachgeahmt werden können. Die Punkte im Innern 
dieses Grundfarbendreiecks charakterisieren dann jene Farben, die unter 
Anwendung aller drei Grundfarben nachgeahmt werden können. Hier 
liegt insbesondere der Weißpunkt. Die Sättigung der Farben nimmt also 
vom Rande des Dreiecks in Richtung zum Weißpunkt ständig ab. Im Ge- 
gensatz hierzu ist die maximale Sättigung der Farben auf dem Rande des 
Grundfarbendreiecks im allgemeinen noch nicht erreicht, so daß ein Teil 
der Farbpunkte in das Außengebiet dieses Dreiecks fällt. So entsteht eine 
Kurve der gesättigten Spektralfarben, die durch die Purpurgerade ge- 
schlossen wird. 

Diese Farbkurve kann man dann so durch ein Dreieck umschließen, daß 
die Farbkurve ganz in das Innere des Dreiecks fällt. Dieses Dreieck nennt 
man kurz das Farbdreieck. Ein Farbpunkt ist dann durch seine Abstände 
von den Seiten eindeutig bestimmt. Farben, die sich nur hinsichtlich des 
Helligkeitseindrucks unterscheiden und daher eine Reihe von Farben 
gleicher Reizart bilden, stimmen nunmehr im Verhältnis obiger drei 
Größen überein. 

Farben gleicher Reizart können demnach in der Farbebene durch einen 
gemeinsamen Punkt dargestellt werden, d.h. das Verhältnis ihrer Farb- 
koordinaten ist konstant. 

Will man auch den Farben, die sich nur hinsichtlich ihrer Leuchtdichte 
unterscheiden, eigene Punkte zuordnen, so führt die geometrische Darstel- 
lung notwendig zu einer dreidimensionalen, räumlichen Abbildung, zu 
einem Farbraum. Jeder Punkt dieses Raumes kann bestimmt werden 
durch seine Abstände zu drei Koordinatenebenen, d.h. jede Farbe kann 
charakterisiert werden durch drei Zahlen (X, Y, Z). 

Zwischen dem Farbraum und der Farbebene besteht eine einfache Be- 
ziehung. Zu einem Punkt im Farbraum mit den Koordinaten (X, Y, Z) 
gehört ein Punkt der Farbebene mit einem bestimmten Verhältnis X: 
Y:Z. Dieser Punkt kann festgelegt werden durch die Größen 


FE RE IX Yon zZ), yo N el N ZN 
Es ist dann 
RENTE ZEV nd 
X 0 ya 2, =>]: 
Aus der letzten Beziehung folgt, daß man von den drei Größen x, ZZ 
nur zwei zu kennen braucht, die dritte ist dann ohne weiteres zu berech- 


nen. Wir haben also wirklich eine zweidimensionale Menge erhalten, die 
in einer ebenen Fläche abgebildet werden kann. Es ist demnach von Wich- 
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tigkeit, stets scharf zwischen Farbkoordinaten im Raum — oft auch kurz 
trichromatische Koordinaten genannt — und den Größen zu unterscheiden, 
welche den Farbreiz in der Farbebene bestimmen — oft auch als Eich- 
reizanteile bezeichnet. Soweit die Darstellung nach Bouma !. 

Um jedoch eine derartige Darstellung in der Ebene durchzuführen, 
mußten bisher gewisse willkürliche Festsetzungen getroffen werden. Man 
wählte 


l. drei geeignete Lichtarten (gewöhnlich die Spektralfarben mit den 


Wellenlängen 700 mu, 546,1 mu und 435,8 m.) und gab diesen Eichreizen 
in der Zeichenebene 


x 1 a a 
8 d 


Abb. 2 (nach Bouma 1951). Aus dem XYZ-System abgeleitete Farbendreiecke. a) gleich- 
seitige Form, b) bis d) rechtwinklige Form. 


2. willkürliche Koordinaten. Um die anderen Farben in der Zeichen- 
ebene angeben zu können, trifft man dann 

3. weiterhin die Abmachung, daß man die Mischung zweier Farben 
durch Punkte auf der Verbindungslinie der beiden Farbpunkte, welche 
den beiden Farben zugeordnet sind, bezeichnet. Der Ort der Mischung auf 
der Linie wird 

4. durch das erforderliche Mischungsverhältnis der beiden Komponen- 
ten bestimmt. Für die Farbkoordinaten gilt das dritte Grassmannsche Ge- 
setz 1%: Zwei Lichter, die nebeneinander betrachtet dieselbe Farbempfin- 
dung hervorrufen, zeigen auch bei weiteren Mischungsprozessen das gleiche 
Verhalten, und es kann daher in jeder Mischung die eine durch die andere 
ersetzt werden. 

Wird also ein Farbreiz K,, charakterisiert durch die Koordinaten X,, 
Y,, Z,, gemischt mit einem Farbreiz K,, charakterisiert durch die Koordi- 
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naten X,, Y,, Z,, dann wird die Mischfarbe K, + K, dargestellt durch 
die Farbkoordinaten (X, + %,), (Y,;, + Y3), (Z, #23): 

Wenn also die Annahme richtig ist, daß bereits die Impulstripel zur 
Festlegung der Farbreize genügen, dann müssen diese Impulstripel auch 
eine eindeutige Darstellung der Farben in der Ebene zulassen. Als Farb- 
koordinaten gelten dann die jeweiligen Ordinatenwerte X, Y, Z aus Abb. 1 
und in der Ebene die Verhältnissex = X: X+Y+Z, y=-Y:& + 
Y+Z), z= Z2(X. + Y +32). Man’erhältsauf;dieseWeiserdieän-den 
Abb. 3—5 dargestellten Kurven. 


R Abb.3. Farbkurve nach dem XYZ-System 
024 330 540 ö 600 in der xz-Darstellung, wobei als Farb- 
0 030 03 040 045 7% koordinaten XYZ die Ordinatenwerte aus 
1 ; j ; Abb.1 genommen sind. 
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Abb. 4 Farbkurve nach dem XYZ-System in der xy-Darstellung, wobei als Farb- 
koordinaten XYZ die Ordinatenwerte aus Abb.1 genommen sind. 


Abb. 5. Farbkurve nach dem XYZ-System in der zy-Darstellung, wobei als Farb- 
koordinaten XYZ die Ordinatenwerte aus Abb.1 genommen sind. 


Der Versuch, die Impulstripel als eindeutige Charakteristika der Farb- 
empfindungen anzusprechen, führte demnach zu folgenden Ergebnissen: 

l. Die Spektralfarben liegen auf einer Kurve. Das heißt, die Farb- 
punkte sind nicht willkürlich auf der Farbebene verteilt, was durchaus 
denkbar gewesen wäre, da wir keinerlei Voraussetzungen benutzten. 

2. Diese Kurve ist stetig. Das heißt, ähnlichen Farbempfindungen sind 
auch benachbarte Farbpunkte zugeordnet. 

3. Diese Kurve schneidet sich nicht mit sich selbst. Das heißt, ver- 
schiedenen Farbempfindungen entsprechen auch verschiedene Farbpunkte. 
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4. Diese Kurve schließt sich nicht. Das heißt, es bleibt ein Gebiet offen, 
das weiter unten den Purpurempfindungen zugeordnet werden wird. 


Diese wenigen Punkte genügen bereits zu der Feststellung, daß unsere 
Impulstripel zur eindeutigen Charakterisierung der Spektralempfindungen 
genügen. Dieses Ergebnis ermutigt uns, in der eingeschlagenen Richtung 
weiter zu suchen. 


Wenn man sich überlegt, daß zwischen der Entstehung der Impulstripel 
und der eigentlichen Empfindung mehrere physiologische Vorgänge liegen, 
dann müssen notwendigerweise alle Farbkurvenbilder, gewonnen von 
den einzelnen Neuronen aus, wenn nicht zu den gleichen, so zum min- 
desten zu ähnlichen Bildern führen und zwischen den einzelnen Farb- 
kurven müssen eindeutige Transformationsgesetze gelten. Nun kennen 
wir die Farbkurven des Menschen, gewonnen als Empfindung des Seh- 
zentrums, belastet mit einigen willkürlichen Koordinaten. Andererseits 
kennen wir jetzt durch die Abb. 3—5 die Farbkurven der Katze, ge- 
wonnen auf einer retinalen Stufe ohne vorbelastende Koordinaten. Es 
werden aus dreierlei Gründen Unterschiede in den Farbkurven auftreten 
müssen. Einmal auf Grund des Unterschiedes Mensch—Katze. Dies führt 
jedoch zu keiner grundsätzlichen Unterscheidung, da die Retina der Katze 
ähnlich gebaut ist, wie die Retina des Menschen und darüber hinaus das 
Farbensehen der Katze nachgewiesen wurde ?. Zweitens müssen Unter- 
schiede auftreten durch die Wahl von verschiedenen Koordinaten. Und 
schließlich sind Unterschiede dadurch bedingt, daß beim Menschen das 
Farbenbild auf der letzten Stufe entworfen wurde, bei der Katze auf 
einer sehr frühen. 


Vergleichen wir Abb. 3 mit Abb. 2c, so erkennen wir, daß beide 
Kurven in ihren wesentlichen Teilen übereinstimmen. Im langwelligen 
Gebiet liegen auf beiden Kurven die Spektralfarben auf einer Ge- 
raden (von dem Bogen in Abb. 3 zwischen 600 mu und 645 mu wollen 
wir zunächst absehen). Beide Kurven besitzen zwischen 530 mu und 
510 mu ihre größte Krümmung, um dann bis zum kurzwelligen Teil 
in einen Bogen auszulaufen. Die Übereinstimmung der übrigen Kurven 
ist ebenso überzeugend. Man ersieht daraus, daß zwischen beiden Kurven- 
arten eine eindeutige Transformation bestehen muß, was wir als 


5. Ergebnis werten wollen. Ein 


6. Ergebnis bekommen wir, wenn wir zu den Farbmischungen über- 
gehen. Die bisherigen Erfolge ermutigen uns, wiederum in analoger Weise 
zu verfahren. Wirken also zwei Wellenlängen gleichzeitig auf die Retina, 
so werden sicherlich die zu den einzelnen Wellenlängen gehörenden Im- 
pulse sich gegenseitig beeinflussen. Nehmen wir den einfachsten Fall an, 
daß sich die zu einem Rezeptor gehörenden Impulse addieren 


yet YN tz) 0 x, Yırtyy Zirz) 


Zeichnet man das Mischungsergebnis in unser Kordinatensystem ein, so 
sieht man, daß die Mischfarbe auf der durch die beiden Ausgangspunkte 
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bestimmten Geraden zu liegen kommt und zwischen die beiden Punkte 
fällt. Auf diese Weise kann die Kurve durch das Purpurgebiet geschlossen 
werden. 

Nun fehlt uns zur völligen Übereinstimmung mit dem bisherigen nur 
noch der Weißpunkt. Bisher pflegte man Licht- und Farbempfindungen 
zu unterscheiden und verstand dabei unter Lichtempfindung die Weiß- 
empfindung. Doch bereits Trendelenburg ?! bemerkte, daß es richtiger er- 
scheine, „alle Gesichtsempfindungen als Farbempfindungen zu bezeichnen 
und sie ihrer physiologischen Natur nach in Unbuntempfindungen und 
Buntempfindungen zu unterscheiden“. In theoretischer Hinsicht war man 
sich bisher sehr im Unklaren, ob man eine besondere Weißkomponente 
postulieren solle oder nicht, und wenn ja, welchen Netzhautelementen 
man diese Urempfindung zuordnen solle. Der verschiedene Sättigungsgrad 
der Farben bildete hierbei ein großes Problem. 

Die Lösung dieser Unklarheiten innerhalb der hier vorliegenden Theorie 
bildet ein 


7. Ergebnis. Da wir alle Licht- und Farbempfindungen auf eine Stufe 
stellen, hat auch Weiß keine Sonderstellung gegenüber den anderen Farb- 
empfindungen. Weiß wird am einfachsten erzeugt durch Einwirkung des 
gesamten Spektrums auf das Auge. In unserer angenommenen Approxi- 
mation heißt dies, daß sich die einzelnen Impulse in den drei Rezeptoren 
summieren, oder mit anderen Worten, daß die Weißempfindung zuge- 
ordnet werden kann dem Impulstripel 


(X ar, ((Y- aA), (IZ- dA), 


wobei über das gesamte Intervall des sichtbaren Lichtes zu summieren 
ist und X, Y, Z diein Abb. 1 aufgezeichneten Funktionen von / darstellen. 
Wenn unsere bisherigen Überlegungen richtig waren, dann muß der Weiß- 
punkt in das von den Kurven der Abb. 3, 4, 5 umrandete Gebiet fallen. 
Dies trifft tatsächlich zu. 

Dieses letzte Ergebnis ist von ganz beträchtlicher Bedeutung. Denn wie 
es z.B. nicht selbstverständlich war, daß wir eine eindeutige Kurve be- 
kommen haben, so hätte umsomehr der Weißpunkt irgendwo in unsere 
Farbebene fallen können und nicht ausgerechnet in das von der Farbkurve 
begrenzte Gebiet. 

Ein Wort über die Genauigkeit unserer Ergebnisse. Drei Fehlerquellen 
sind möglich: 


1. Die Kurve X der Abb.1 ist eine Mittelwertskurve, entstanden aus 
fünf Meßkurven. Vier dieser Kurven hatten ihr Maximum bei 600 mu, 
die fünfte bei 620 mu. Dieser Punkt und auch seine beidseitige Umgebung 
sind also sehr genau bestimmt. Anders ist es mit dem kurzwelligen Teil 
dieser Kurve, bei dem Schwankungen bis zu 50 %/ der Maximalfrequenz 
auftreten. Die Kurve Y der Abb. 1 wurde aus fünf Einzelkurven gewon- 
nen, von denen vier das Maximum bei 520 m. und eine bei 560 mu be- 
saßen. Der Maximalpunkt und seine beidseitige Umgebung sind also 
wiederum gut bestimmt, die übrigen Teile zeigen kleinere Abweichungen. 
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Die Z-Kurve der Abb. 1 endlich ist aus vier Kurven zusammengesetzt, die 
alle ihr Maximum bei 460 mu besitzen. Größere Abweichungen bis zu 
30° der Maximalfrequenz stellen sich aber dann im mittel- und lang- 
welligen Gebiet wieder ein. Donner 5 selbst schreibt hierzu: „...,it can be 
seen in this resprect the elements differ greatly. The variations in the 
shape of the curves do not seem to be equally great.“ 


Folgendes ist zu beachten: Die X-Kurve ist im langwelligen Teil am 
genauesten, die Y-Kurve im mittelwelligen und die Z-Kurve im kurz- 
welligen#Die VerhältnisserXn.u X YrZ),6Y !QEHYIEZ ZEN 
+ Z) sind also jeweils im lang-, mittel- oder kurzwelligen Teil gut be- 
stimmt, da sich der Fehler in der Summe X + Y + Z nicht so sehr be- 
merkbar macht. 


Die Kurve mit’den Koordinaten = X:(X+Y+tZ) undy = Y:(X 
+ Y + Z) ist also im mittel- und langwelligen Teil genauer als im kurz- 
welligen, dafür ist die Kurve mit den Koordinaten y=Y:(X+Y+Z) 
und z2=Z:(X+Y+Z) im kurz- und mittelwelligen Teil besser be- 
stimmt. Somit kann aus den drei Kurven der Abb. 3, 4, 5 als gesichertes 
Ergebnis folgendes entnommen werden: Zwischen 600 mu und 530 mu 
wird der Kurvenverlauf durch eine Gerade wiedergegeben, zwischen 
530 mu und 510 mu folgt eine starke Krümmung, die bis 460 mu in einen 
leichten Bogen übergeht, um dann nochmals stärker gekrümmt zu werden. 
Der Weißpunkt liegt jedenfalls inmitten des von der Kurve umschlossenen 
Gebietes. Die Krümmung am Ende des langwelligen Teiles kann den 
Sachverhalt richtig wiedergeben — es handelt sich ja um Messungen an 
der Katze — oder auch falsch sein, da die Z-Kurve im langwelligen Ge- 
biet sehr schlecht bestimmt ist. 


2. Ein weiterer Fehler liegt in der Tatsache, daß die Kurven X, Y, Z 
der Abb. 1 jeweils nur durch neun Punkte festgelegt sind in einer Weise, 
die immerhin noch leichte Veränderungen des Kurvenumlaufes gestatten. 
Bildet man jedoch Maximal- und Minimalkurven und bestimmt dann 
einen Maximal- und Minimalweißpunkt W, und W,, so ersieht man aus 
den Abb. 3-5, daß die Abweichungen unbedeutend sind und innerhalb 
der allgemeinen Fehlergrenze liegen. 

3. Ein letzter geringer Fehler ist der, daß die Kurven der Abb.1 sehr 
grob sind, so daß bei der Bildung der Impulstripel Ablesefehler auftreten 
können, die aber bestimmt innerhalb der allgemeinen Fehlergrenze liegen. 


Wollen wir zunächst kurz zusammenfassen: Die von Donner? entdeckten 
Impulstripel können als Farbkoordinaten verwendet werden, sie charak- 
terisieren die Farbempfindung in eindeutiger Weise. Sie erlauben eine 
Darstellung der Farbreize in der Ebene, die mit der bisherigen nahezu 
übereinstimmt. Der Grund der teilweisen Verschiedenheit ist darin zu 
suchen, daß es sich um Messungen an der Katze handelt und daß die bis- 
herigen Farbkurven drei willkürliche Punkte enthalten, während das die 
neuen, voraussetzungslosen oder, wie ich sie nennen möchte, natür- 
lichen Farbkurven nicht tun. Beide Kurvenarten stellen nur eine Ab- 
bildung der einen Kurve auf die andere dar. 
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III. Farbänderungen bei intermittierender Netzhautreizung 


Den ersten Anstoß zu all diesen Betrachtungen gaben die sog. Farb- 
änderungen bei intermittierender Beleuchtung. Diese sollen nun etwas 
genauer untersucht werden. Dann wollen wir die gewonnenen Ergebnisse 
mit der vorgetragenen Theorie in Zusammenhang bringen. Ich verweise 
vor allem auf die Arbeiten 9 ?2, 

Benutzt wurden Scheiben von 22 cm Durchmesser, eine Osram-Na-Lampe, 
ein Interferenzfilter in Verbindung mit einer Bogenlampe. Die Durchlässigkeit 


des Filters betrug 535,8 mu + 7,6 mu, die Entfernung Lichtquelle—Scheibe 0,5 m, 
die des Beobachters von der Scheibe 1—2 m und mehr. 


Beleuchtung mit Na-Licht 
Gegeben sei eine weiße Scheibe, auf ihr ein schwarzer Sektor. 


1. Versuch 


Rotiert eine solche Scheibe, so färbt sich unter bestimmten Bedingungen der 
Sektor violett. Im einzelnen ergab sich folgendes: 


Während bei einem schwarzen Sektor von 10° kein 
Effekt zu erzielen ist, um die Scheibe lediglich eine vio- 
lette Aureole sichtbar wird, beginnt bei einer Sektor- 
öffnung von 20° und einer Umdrehungszeit von 1,2 sec/ 
Umdrehung der Sektor sich leicht violett zu färben. 
Die wahre Verdunkelungszeit beträgt hier 0,07 sec 


Abb. 6. Weiße Scheibe mit veränderlichem Schwarzsektor. 


und das Hell-Dunkel-Verhältnis ist 17. Die violette Farbe nimmt bei 
Größerwerden des schwarzen Sektors an Lebhaftigkeit zu. Bei einem Schwarz- 
sektor von 200° bis 240° variiert die Verdunkelungszeit zwischen 0,20 und 0,60 
sec, um Violettempfindungen hervorzurufen. Der Zusammenhang des Verhält- 
nisses Hell: Dunkel, also des Verhältnisses Belichtung : Dunkelpause, und der 
tatsächlichen Verdunkelungszeit ist aus Abb. 7 zu ersehen. 


Abb. 7. Verdunkelungsdauer t, als Funk- 
tion des Hell-Dunkel-Quotienten @ = H/D 
für intermittierende Netzhautreizung 
durch rotierenden Schwarzsektor (Kur- 

ve I), bzw. rotierendes Schwarzsegment 
NE Br; (Kurve II). 


— 


pl ee ng 
VRR Eee; 


Diese Werte stellen, vor allem bei größeren Schwarzsektoren, Minimums- 
werte dar. Aus dieser Kurve ist ersichtlich, daß die wirkliche Verdunkelungs- 
dauer schneller wächst, als das Verhältnis Hell : Dunkel abnimmt, und umge- 
kehrt. Dies war auch zu erwarten, denn eine lineare Abhängigkeit wäre wenig 
sinnvoll, da der Wert 0 des Hell-Dunkel-Verhältnisses einer völlig schwarzen 
Scheibe entspricht, was wiederum einer unendlichen Verdunkelungszeit gleich- 
kommt. Bei noch größer werdendem Schwarzsektor werden die Umdrehungs- 


geschwindigkeiten sehr gering, die Farbe wechselt über dunkles Violett zu 
Schwarz. 
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Bei diesen Versuchen ist zu beachten, daß die violette Farbe nicht sofort ein- 
setzt, sondern erst nach einigen Umdrehungen allmählich entsteht. Es handelt 
sich also nicht um ein reines Nachbild, sondern es ist ein gewisser Wechsel von 
Beleuchtung und Verdunkelung Voraussetzung. 

Bezüglich der Donnerschen Versuche ersieht man bereits an dieser Stelle, daß 
die Zeit nach Reizbeginn (bei Donner laut Text der Abb. 1 0,03 sec für Rot, 
0,17 sec für Grün, 0,24 sec für Blau) größenordnungsmäßig übereinstimmt mit 
unseren wahren Verdunkelungszeiten. 


ZIBVLEemzstuiechh 


Dieselbe Farbe Violett kann, wie bekannt, auch erzeugt werden durch ein 
etwa 8 mm breites schwarzes Segment (Abb. 8). Die Verdunkelungszeiten liegen 
aber jetzt beträchtlich niedriger als beim Sektor. Wie aus der Kurve II der 
Abb. 7 zu ersehen ist, steigen auch hier die Verdunkelungszeiten mit Größer- 
werden des Segmentes an. 


Während bei kleinen schwarzen Sektoren am hinteren 
Rande der Violettfärbung ein blauer Schimmer zu sehen 
war, tritt hinter jedem Segment ein ausgeprägter blauer 
Schweif auf. Wird die Umdrehungszahl bis zur Ver- 
schmelzungsfrequenz erhöht, so verschwindet die violette 
Farbe und es bildet sich ein gleichmäßig blauer Ring aus. 


Abb. 8. Weiße Scheibe mit veränderlichem Schwarzsegment. 


Bei einem Segment von 100° ist z. B. eine Verdunkelungszeit von einigen Hun- 
dertstel Sekunden nötig, bei 180° etwa 1/;n sec. Wird das Segment sehr groß, 
etwa 270°, so färbt es sich bei sehr langsamen Frequenzen violett. Ein Blau 
tritt hier nicht mehr auf. 

Während das Blau beim Sektor nur sehr schwach in Erscheinung trat, ist es 
beim Segment deutlich zu erkennen. Es hat den Anschein, als ob das Blau zur 
völligen Ausbildung noch des Simultankontrastes bedarf. 


8. Versuch 

Setzt man die Kontrastwirkung herab, indem man am 
Ende des Segmentes — „Ende“ bezogen auf die Rotations- 
richtung — einen schwarzen Sektor anbringt- so müssen 
die Verdunkelungszeiten kleiner gewählt werden als bei 
einem entsprechenden Segment ohne Sektor. 


Abb. 9. Weiße Scheibe mit veränderlichem Schwarzsektor und 
angesetztem Schwarzsegment für Versuche mit herabgesetzem 
Kontrast. 


4. Versuch 


Das gleiche tritt ein, wenn durch Änderung des Rotationssinnes der Sektor 
vor das Segment gesetzt wird. Während man hierbei z.B. bei einem reinen 
Sektor von 20° die Verdunkelungszeit 0,04 sec zu wählen hat, beträgt sie bei 
herabgesetztem Kontrast nur mehr 0,02 sec. Dieser Einfluß der Helligkeit der 
Umgebung macht sich auch bemerkbar bei Zunahme der Sektorgröße. 

Während bei nachlaufendem Sektor bei langsamer Rotation die Farbe Violett 
auftrat, zeigt sich bei vorlaufendem Sektor eine ganz andere Erscheinung. Das 
Segment färbt sich leuchtend purpurrot, nicht wie in der Literatur zu lesen ist, 
rot. Ich habe mich zwar nie auf meine eigenen Beobachtungen beschränkt, aber 
gerade in diesem Falle legte ich besonderen Wert auf die Aussagen von Be- 
obachtungspersonen, die nicht wußten, worauf es bei dem Versuch ankam, also 
nur nach dem Farbeindruck urteilten. Daß es auch in theoretischer Hinsicht 
Purpur und nicht Rot sein muß, wird sich weiter unten zeigen. 
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Q=zH/D Urn Auch bei diesen Versuchen steigt 
a e die Verdunkelungszeit t, schneller an 


2 Bar = als das Hell-Dunkel-Verhältnis ab- 
91 0.19 & nimmt. Nebenstehende Werte gelten 
1.6 0.24 ‚ für ein Segment von 20°. 


Zusammenfassend kann demnach gesagt werden: Während Violett ein reiner 
Abklingprozeß ist, kommt bei Blau und bei Purpur noch der Simultankontrast 
hinzu. Beim Violett sind Verdunkelungszeiten von 0,1 sec und weniger nötig, 
bei 0,02 sec bis 0,06 sec und herabgesetztem Kontrast tritt dann Blau auf, ent- 
sprechend bei 0,2 sec als Mittelwert Purpur. 


5. Versuch 


Greift ein helles Segment in einen dunklen Sektor und erfolgt die Rotation 
entgegengesetzt dem Uhrzeigersinn, d. h. reizt zuerst der Sektor das Auge 
(Abb. 10), so stellt dies für das Segment nur eine Verstär- 
kung der Kontrastwirkung dar, so daß aus dem weißlichen 
hellen Gelb ein gesättigtes Gelb werden muß, zumal ja 
auch die Helligkeit des Sektors an beiden Seiten des Rin- 
ges bei der Rotation mehr herabgesetzt wird als in der 
Ringzone. 


Abb. 10. Schwarze Scheibe mit veränderlichem Weißsektor und 
angesetztem Weißsegment für Versuche mit verstärktem Kontrast. 


6. Versuch 


Rotiert die Scheibe in Abb. 10 im Uhrzeigersinn, reizt also der Einschnitt zuerst 
das Auge, so entsteht, wie bekannt, die Empfindung Grün. 

Interessante Ergebnisse erhält man, wenn statt der gelben, eine grüne Be- 
leuchtung verwendet wird. 


Beleuchtung mit grünem Licht 


(Verwendet wurde obengenanntes Interferenzfilter in Verbindung mit einer 
Bogenlampe.) 


Versuch5a 


Greift ein grünes Segment in einen schwarzen Sektor und rotiert die Scheibe 
so, daß zuerst der Sektor die Netzhaut reizt, so entsteht ganz analog nun ein 
Grün, zurückzuführen auf eine verstärkte Kontrastwirkung. 


Versuch6a 
Bei umgekehrter Rotationswirkung entsteht ein Gelb. 


IVzerr stureihelra 


Einfache Schwarzsektoren färben sich dunkelviolett, ähnlich wie bei gelber 
Beleuchtung, nur ist die Umdrehungsgeschwindigkeit etwas größer als dort. 
Dies dürfte aber seinen Grund darin haben, daß die Intensität der grünen Be- 
leuchtung beträchtlich kleiner ist, als die Intensität der gelben. 


Versuch 3aund4a 
Sehr undeutlich tritt bei dieser Scheibenart, bei der also ein schwarzes 


Segment aus dem dunklen Sektor herausragt, ein Rot und ein Blau auf. Die 
Rotationsrichtung ist jeweils dieselbe, wie bei der gelben Beleuchtung. Die Er- 
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scheinung war so schwach, daß nur ein geübtes Auge eine Tendenz zum Rot 
oder zum Blau feststellen konnte. Der Grund hierfür dürfte in der geringen 
Intensität zu suchen sein. Auch bei gelber Beleuchtung treten die Farben um 
so schwächer auf, je geringer die Intensität der Beleuchtung ist. Bei Abnahme 
der Intensität ist allgemein eine Zunahme der Rotationsgeschwindigkeit zu 
beobachten, um gleiche Effekte zu erzielen. 

Nicht möglich war es, mit anderen monochromatischen Lichtern an den Schei- 
ben ähnliche Versuche durchzuführen. War die Durchlaßbreite der Lichtwellen 
klein genug, um als monochromatisches Licht angesehen werden zu können, so 
war die Intensität zu gering. War die Intensität groß genug, dann war die 
Durchlaßbreite so groß, daß man von keinem monochromatischen Licht mehr 
sprechen und daher auch keine theoretischen Schlußfolgerungen aus den Er- 
scheinungen ziehen konnte. 


IV. Diskussion der Ergebnisse 


Warum benötigt man allgemein drei Farben zur Farbmischung? Dies 
liegt begründet in der besonderen Form der natürlichen Farbkurve. 
Während man die bisherigen Farbkurven auf Grund dieser Dreiheit auf- 
stellte, wurde die natürliche Farbkurve unabhängig von den Mi- 
schungsgesetzen gewonnen, so daß obiger Schluß zulässig ist. Ebenso wird 
durch die besondere Form dieser Kurve das gesamte Gebiet der Farb- 
mischung mit all ihren Gesetzlichkeiten erklärt, ebenfalls wieder ein 
Schluß, der zulässig ist, da keinerlei Voraussetzungen benutzt wurden. 
Während also die bisherigen Farbkurven nur eine Zuordnung der Farben 
zu Punkten einer Ebene lieferten, bekommt man nun zusätzlich eine Er- 
klärung, warum das so und nicht anders ist. Der Grund hierzu ist nur in 
den Impulstripeln zu suchen. Läßt man z.B. eine mittel- und eine kurz- 
wellige Strahlung gleichzeitig die Netzhaut reizen, so erhält man eine 
Empfindung, die zwischen den Ausgangsempfindungen liegt und die dem 
Farbton nach gleich ist einer Spektralfarbe aus diesem Bereich, deren Sät- 
tigung jedoch geringer ist als die Sättigung der entsprechenden Spektral- 
farbe. Man erklärte sich das bisher so, daß diese Mischfarbe einen Weiß- 
zusatz erhält. Führt man diese Mischung in unserer Farbebene aus, so 
erhält man einen Farbpunkt, der wie üblich zwischen den Ausgangspunk- 
ten liegt, nun aber nicht mehr auf die Farbkurve wegen der beträchtlichen 
Krümmung derselben zu liegen kommt, sondern in das Innere des Farb- 
gebietes fällt und somit dem Weißpunkt bedeutend näher liegt, als die 
entsprechende Spektralfarbe. Eine Farbe ist demnach umso gesättigter, je 
unähnlicher ihr Impulstripel dem Weißtripel ist, umso ungesättigter, je 
näher der Farbpunkt dem Weißpunkt zu liegen kommt. Damit hängt auch 
die Verminderung der Sättigung einer Farbe bei zunehmender Intensität 
derselben zusammen. Der Farbpunkt nähert sich unter Beibehaltung 
seines Farbtones dem Weißpunkt. 

Komplementärfarben sind dann Farben, deren Impulstripelsumme das 
Weißverhältnis ergibt, d. h. es handelt sich um Farben, die diametral zum 
Weißpunkt liegen. Alle weiteren Mischungsgesetzlichkeiten sind dann 
trivial. 
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Vom physiologischen Standpunkt aus ist es verständlich, daß nach einem 
längeren Belichtungszustand der Netzhaut andere Impulsfrequenzen zu 
erwarten sind, als nach längerer Dunkelpause. Damit ändert sich auch die 
gesehene Farbe. Vielleicht werden so die Erscheinungen der allgemeinen 
und der örtlichen Adaptation, der Ermüdung, der Umstimmung usw. 
verständlich. Es handelt sich bei jedem Sehakt zunächst um die Er- 
zeugung von Impulstripeln, die bis jetzt von sechs Variablen abhängen. 
In Wirklichkeit wird jedoch dieser Vorgang noch komplizierter sein. Ist 
nun auf Grund einer bestimmten vorausgesetzten Gegebenheit ein Impuls- 
tripel erzeugt, dann zieht dieses Tripel eine eindeutige Empfindung nach 
sich. Die Wellenlängenvariable, die bisher als die ausschlaggebende Vari- 
able angesehen wurde, verliert ihre Sonderstellung vollkommen. In ana- 
loger Weise würden sich dann auch die Erscheinungen der Farbenfehl- 
sichtigkeiten, sowie der krankhaften Zustände des Auges bezüglich des 
Farbensehens erklären. Bei all diesen Phänomenen ist eine Änderung der 
Impulstripel zu erwarten, damit aber auch notwendigerweise eine Ände- 
rung der Farbempfindung. 

Ähnlich können nun auch die Farbänderungen bei intermittierender 
Beleuchtung, die den eigentlichen Anstoß zu einer Änderung der bis- 
herigen theoretischen Auffassung der Entstehung einer Farbempfindung 
gegeben haben, erklärt werden. 

Ein Blick in die Literatur zeigt uns, daß praktisch jedes Hauptgebiet 
der physiologischen Optik zur Erklärung dieser Phänomene herangezogen 
wurde. Während Fechner ® und viele nach ihm den Grund dieser Erschei- 
nungen in dem verschieden raschen An- und Abklingen der einzelnen 
Farben suchten, weisen andere auf Nachbilderscheinungen hin. Das Ge- 
biet des Simultankontrastes bildet weiter eine Quelle für Erklärungs- 
versuche. In neueren Arbeiten werden dann all diese verschiedenen Rich- 
tungen miteinander verquickt, aber immer bleibt ein unbestimmbarer 
Rest übrig, der Ansatzpunkt für berechtigte Kritik bietet. Dies gilt vor 
allem für eine Erscheinung, an der bisher alle Deutungsversuche scheiter- 
ten: Daß man mittels monochromatischer intermittierender Beleuchtung 
Farben aus allen Hauptfarbgebieten bekommen kann 9 ??, 

Die Impulsfrequenzen sind eine Funktion 


Pi Wu, A) 


Nehmen wir eine weiße Scheibe mit einem Schwarzsektor oder einem 
Schwarzsegment oder einer Kombination aus beiden, so ist klar, daß wir 
damit über die Größe F in unserer Funktion verfügt haben. Es ist selbst- 
verständlich, daß überall dort, wo scharfe Gegensätze zwischen Weiß und 
Schwarz, Hell und Dunkel oder zwischen anderen Farben auftreten, Kon- 
trastwirkungen entstehen müssen, daß also dieses Gebiet hier eine Rolle 
spielt, aber keine ausschließliche. Lassen wir weiter die Scheibe mit einer 
bestimmten Geschwindigkeit rotieren und noch dazu in einer bestimmten 
Richtung, so ist auch über die Größe t, aber auch über die Größe ı voll 
verfügt. Es ist wiederum klar, daß durch die Unterbrechung der Belich- 
tung die einzelnen Farbkomponenten verschieden rasch an- und abklingen. 
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Weiterhin ist die Situation der Nachbilder gegeben. Der Zustand A des 
Auges ist ebenfalls vorgegeben und damit der Adaptationseinfluß fest- 
gelegt. Es bleibt also nur noch eine bestimmte Wellenlänge / mit einer 
bestimmten Energie I. Während nun für die ganze Scheibe } konstant ist, 
ebenso A als allgemeine Konstante angesehen werden kann, haben wir 
für verschiedene Stellen der Scheibe allgemein betrachtet verschiedene 
t-, -, I- und F-Werte. Dadurch erzeugen verschiedene Stellen der Scheibe 
verschiedene Impulstripel und damit werden an verschiedenen Stellen der 
Scheibe verschiedene Farben gesehen. Die Bedeutung der Wellenlänge des 
beleuchtenden Lichtes ist nur die, eine Variable unter sechs Variablen 
zu sein. 

Diese Gedanken werden gestützt durch die in differenzierter Form im 
zweiten Abschnitt durchgeführten Experimente. 


Betrachten wir zunächst den 1. Versuch. Nach der Theorie der Impuls- 
tripel kann folgende Erklärung gegeben werden: Das Auge wird zunächst 
durch gelbes Na-Licht gereizt. Es bildet sich ein den gegebenen Bedin- 
gungen entsprechendes Impulstripel. Jetzt wird die Beleuchtung bei Ro- 
tation der Scheibe durch den schwarzen Sektor unterbrochen. Die drei 
Resonatoren klingen in verschiedenen Zeiten ab. Bevor jedoch dieser Pro- 
zeß völlig abgeschlossen ist, erfolgt eine erneute Belichtung. Es muß sich 
also für das Dunkelintervall nach kurzer Zeit eine Art Gleichgewichts- 
zustand ausbilden mit einem Impulstripel, das nach dem Experiment der 
Farbe Violett zugerechnet werden muß. Weiterhin kann die Rotations- 
geschwindigkeit nicht beliebig sein. Sowohl das An- wie das Abklingen 
der Erregung braucht Zeit. Zwischen dem Hell-Dunkelverhältnis und 
der Rotationsgeschwindigkeit, bzw. der wahren Verdunkelungszeit muß 
ein funktioneller Zusammenhang bestehen, der aus Abb. 7 ersichtlich ist. 


Der 2. Versuch zeigt, daß das Blau sich stetig aus dem Violett ent- 
wickelt. Die Scheibenanordnung ist so, daß sich die Violett-Tripel nicht 
allzu stark verändern können. Es ist also eine Farbe zu erwarten, die vom 
Violett nicht sehr verschieden ist. Wir können demnach Violett und Blau 
durch ein Reizmuster charakterisieren. 


Auch beim 4. Versuch können auf Grund der Scheibengestalt ähnlich 
wie beim Blau bei langsamer Rotation nur Impulstripel entstehen, die 
ähnlich denen des Violetts sind. Und da die eine Nachbarempfindung Blau 
schon durch ein Reizmuster gekennzeichnet ist, kann es sich nur, wenn 
überhaupt eine exakte Farbempfindung möglich ist, um die andere Nach- 
barempfindung von Violett handeln, und das ist eben Purpur. 


Die Umkehrung der Rotationsrichtung bezüglich des 5. Versuches kann 
nun beim 6. Versuch ebenfalls keine große Änderung der Impulstripel 
bringen. Diese erfahren deshalb nur leichte Veränderungen und führen 
somit zu einer Nachbarempfindung von Gelb. Eine solche ist Grün. Das 
rote Nachbargebiet von Gelb, zu dem ja Purpur gehört, ist durch eine 
völlig andere Scheibengestalt charakterisiert. 


Nehmen wir jetzt die grüne Beleuchtung in unsere vergleichende Be- 
trachtung mit auf. Wenn im Versuch 5 Gelb und im Versuch 5a Grün zu 
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sehen ist und wenn der Versuch 6 bei gelber Beleuchtung ein Grün liefert, 
dann muß, wenn die Theorie irgendwie Gültigkeit besitzen sollte, der 
Versuch 6a Gelb liefern. Dies ist auch tatsächlich der Fall. 

Wenn sich die Dunkelsektoren auch bei grüner Beleuchtung violett 
färben, dann müssen die Farben, die sich bei gelber Beleuchtung aus dem 
Violett entwickeln ließen, auch hierbei auftreten. Auf Grund der geringen 
Intensität konnten diese Effekte nur andeutungsweise beobachtet werden. 


Schlußwort 


Ohne eine endgültige Aussage über die Einzelheiten der Impulserzeu- 
gung und ohne eine Aussage über die materiellen Vorgänge, die vielleicht 
diese Impulse noch nach sich ziehen, zu machen, konnte gezeigt werden, 
daß es ohne Hinzunahme einer Hypothese möglich ist, den Empfindungen 
Impulstripel zuzuordnen. Auf Grund dieser Zuordnung wurden die Farben 
in einer Ebene eindeutig dargestellt mit den Impulstripeln als Koordi- 
naten. 

Auch eine differenzierte Untersuchung der Farbänderungen bei inter- 
mittierender Beleuchtung ergab keinen Punkt, der als ein Widerspruch 
angesehen werden konnte. Sicherlich stellt diese Arbeit keinen „Beweis“ 
dar, der ähnlich einem mathematischen Beweis nicht mehr anfechtbar 
wäre. Dies ist erst dann der Fall, wenn es möglich ist, von verschiedenen 
Resonatoren der Netzhautgebiete direkt Impulse abzuleiten, während man 
gleichzeitig obige Intermittenzversuche durchführt. 

Die Schlüsse, die in dieser Arbeit gezogen wurden, bedürfen teilweise 
einer, momentan noch nicht durchführbaren, experimentellen Nachprüfung. 
Doch sie führten bisher alle zu keinem Widerspruch. Die verschiedenen 
Phänomene des Farbensehens scheinen sich zwanglos dem aufgestellten 
Grundgedanken einzuordnen. Keine bisherige Theorie vermochte dies, 
trotz Hypothesen. Doch auch der in dieser Arbeit vorgetragene Gedanke 
wird nur eine Annäherung an die Wirklichkeit sein, eine Approximation 
des Tatsächlichen. 


Den Herren Professoren Dr. Dr. Wöhlisch und Dr. Autrum bin ich zu großem 
Dank verpflichtet, da durch ihre Ratschläge und Hinweise diese Arbeit sehr ge- 
fördert wurde. Nicht versäumen möchte ich, auch Dank zu sagen der Hohen 
Naturwissenschaftlichen Fakultät der Julius-Maximilian-Universität Würzburg, 
die durch ihr Entgegenkommen es ermöglichte, daß diese Arbeit als Disserta- 
tion eingereicht werden konnte. 


Zusammenfassung 


Der Verfasser geht von folgenden Gegebenheiten aus: Jede bisherige Theorie 
der Farbempfindung bedarf gewisser Grundhypothesen, auf die dann weiter 
aufgebaut wird. Trotz Hypothesen vermochte bisher keine dieser Theorien das 
gesamte Gebiet der Farbempfindung einheitlich und übersichtlich zu erklären. 

Von allen Theorien haben große Bedeutung gewonnen die sogenannten Kom- 
ponententheorien. Es wird hierbei eine bestimmte Anzahl von Grund- oder 
Urfarben gefordert, die potentiell im menschlichen Gesichtssinn vorhanden 
sind. Durch eine Wellenlänge werden im allgemeinen mehrere dieser Urfarben 
zur Auslösung gebracht und die Summe dieser ergibt dann die gesehene Farbe. 
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Dieser Grundfarbengedanke und damit jede Komponententheorie wird wider- 
lest von den sogenannten Farbänderungen bei monochromatischer intermittie- 
render Beleuchtung. Hierbei ist es möglich, durch ein monochromatisches Licht 
Farben aus allen Hauptgebieten des Farbenkreises zu erzeugen. 

Eine weitere Voraussetzung vorliegender Arbeit bilden mikroelektrodische 
Untersuchungen an der Netzhaut der Katze. Hierbei werden an bestimmten 
Stellen der Netzhaut bei Belichtung derselben elektrische Impulse aufgenom- 
men. Die Anzahl der Impulse pro Sekunde verändert sich in gesetzmäßiger 
Weise durch Veränderung der Intensität des Reizlichtes, durch Änderung der 
Wellenlänge und der Latenzzeit. Es gibt Netzhautelemente, die auf eine Stäb- 
chenaktivität schließen lassen und solche, die eine ausgesprochene Wellenlängen- 
abhängigkeit besitzen. Weiter unterscheidet man Elemente, die nur auf den 
Beginn des Lichtreizes hin mit Impulsen antworten, solche, die nur auf das 
Aufhören des Reizes und solche, die auf beides mit Impulsen antworten. Es 
zeigte sich, daß bei den wellenlängenabhängigen Elementen drei verschiedene 
zu unterscheiden sind: Solche, die ihr Frequenzmaximum im kurzwelligen Teil 
des Spektrums, solche, die ihr Maximum im mittelwelligen Teil und solche, die 
es im langwelligen Teil des Spektrums besitzen. Diese Maxima werden zu 
verschiedenen Zeiten erreicht. Trifft also ein monochromatisches Licht auf das 
Auge, so entsteht ein Tripel von Impulsfrequenzen, entsprechend den drei ver- 
schiedenen Netzhautelementen. 

Ohne Aufnahme einer Hypothese wird nunmehr der Versuch unternommen, 
diese Impulstripel in umkehrbar eindeutiger Weise den Farben des Farbraumes 
zuzuordnen. Dieser Versuch gelingt. In der Farbebene liegen alle Farben auf 
einer stetigen, sich nicht schneidenden, an bestimmten Stellen sich krümmen- 
den, offenen Kurve, die in ihrem Innern den Weißpunkt enthält. Die Farb- 
mischung erfolgt in naheliegender Weise durch vektorielle Addition der Im- 
pulstripel. Alle Farbmischungsgesetzlichkeiten können nunmehr erklärt wer- 
den. Beim Vergleich der erhaltenen Farbkurve mit den bisherigen fällt sofort 
die prinzipielle Ähnlichkeit auf. Unterschiede werden durch die Verschieden- 
heit der Voraussetzungen erklärt. Da keinerlei willkürliche Koordinaten bei 
der Aufstellung der Farbkurven benutzt wurden, und auch die empirisch ge- 
fundenen Farbmischungsgesetze dabei keine Anwendung fanden, wird diese 
Farbenkurve als die natürliche bezeichnet. 

Mit Hilfe der Zuordnung der Farben zu Impulsfrequenztripeln ist es nunmehr 
möglich, alle Gebiete des Farbensehens einheitlich und übersichtlich zu er- 
klären. 

Die Anzahl der Impulse pro Sekunde ist im allgemeinen abhängig von der 
Wellenlänge, der Belichtungszeit, der Latenzzeit, der Intensität, des allgemei- 
nen Zustandes des Auges und des Reizbildes (gegenseitige Beeinflussung ge- 
reizter Netzhautgebiete, Beeinflussung durch Rückleitung u. a.). Innerhalb dieser 
Variablen verliert die Wellenlänge ihre bisherige Sonderstellung. Die Impuls- 
tripel können trotz konstanter Wellenlänge Änderungen erfahren und damit 
eine Farbänderung hervorrufen. Dies tritt vor allem bei den sogenannten Farb- 
änderungen bei monochromatischer intermittierender Beleuchtung auf. Somit 
lassen sich vor allem diese Erscheinungen, die bisher keiner Deutung zugäng- 
lich waren, in ebenso einfacher, wie konsequenter Weise erklären. 

Auch eine differenzierte experimentelle Untersuchung dieser Farberschei- 
nungen mit Hilfe eines gelben und grünen Reizlichtes konnte keinen Wider- 
spruch zur vorliegenden Theorie erbringen. 


Summary 


The appearance of an electric impulse tripel depending on the wave length 
of the illuminating light has been shown by the investigations of Donner 
performed by means of microelectrodes at the retina of the cat. The present 
work proved a clear relationship between the sensation of colour and those 
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impulse triples to be used as natural colour coordinates. The phenomena of 
the physiological optics, also the sensation of the colour changes elicited by 
intermittent stimulation of thre retina can be explained by the application of 
this basic conception. 


Resume 


Les experiences microelectrodiques de Donner sur la retine du chat mont- 
rent l’apparition d’une triple impulsion @lectrique qui est en relation avec la 
longueur d’ondes de la lumiere Eclairante. L’expose montre une relation claire 
entre les sensations de couleur et ces impulsions triples, si bien que cellesci 
peuvent ätre utilisees comme coordonn&es de couleur, sans aucune condition 
prealable. A l’aide de ce principe, on peut expliquer les manifestations de 
l’optique physiologique, ainsi que les variations de couleur lors d’excitations 
intermittentes de la retine. 
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Über das Verhalten des Fibrinogens 
bei der Papierelektrophorese des Plasmas 
(1. Mitteilung) 


Von Heinz Schröer 


Mit 3 Abbildungen 


Eingegangen am 2. März 1956 


Einleitung 


Den wenigen bisher bekannt gewordenen Versuchen, Plasma papier- 
elektrophoretisch aufzutrennen ? %# 9, scheint hauptsächlich das Bestreben 
zu Grunde zu liegen, die Fibrinogenfraktion des Plasmas neben den 
übrigen Proteinfraktionen quantitativ darzustellen und damit eine Mög- 
lichkeit zur routinemäßigen Bestimmung der relativen Fibrinogenkonzen- 
tration des Plasmas zu schaffen. Da aber selbst bei der Plasma-Elektro- 
phorese im Tiselius-Verfahren die Auswertung der p-Zacke weniger ver- 
läßliche Werte ergibt als die chemischen und spektralphotometrischen Me- 
thoden zur Fibrinogenbestimmung ’ !!, erscheint es zweifelhaft, ob die 
mit mehr Fehlerquellen behaftete Papierelektrophorese (P.E.) als Me- 
thode die Voraussetzungen für eine quantitative Fibrinogenbestimmung 
erfüllen kann. Die Schwierigkeiten, die einer sauberen Darstellung der 
p-Komponente im Plasma-Pherogramm entgegenstehen, werden im we- 
sentlichen auf die große Affinität des Fibrinogens zur Zellulosefaser, bzw. 
auf seine durch das hohe Teilchengewicht bedingte geringe Beweglichkeit 
zurückgeführt !! 12. Bei seiner Wanderung im elektrischen Feld bleibt das 
Fibrinogen teilweise an der Stelle des y-Globulins liegen, wodurch dessen 
Bestimmung verfälscht wird » 1?. In welchem Ausmaß diese Schwierig- 
keiten durch Änderungen der papierelektrophoretischen Methodik bisher 
überwunden werden konnten, ist noch nicht klar zu übersehen. Scheif- 
farth und Mitarb. teilten kürzlich eine Methode zur Bestimmung der 
o-Fraktion des Plasmas mit, bei der sie Heparin-Plasma anstelle von 
Zitrat- oder Oxalatplasma verwenden. Die Autoren waren hierbei offen- 
bar nur an einer Entstörung der Plasma-P.E. zum Zwecke der Darstel- 
lung der g-Fraktion interessiert. Zur Frage des Verhaltens des Fibrino- 
gens bei der P. E. scheint jedoch im Schrifttum keine Beschreibung ad hoc 
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ausgeführter Versuche vorzuliegen, so daß auch heute noch die Feststel- 
lung Antweilers ! zutrifft: „Die Kenntnis über das schon lange sehr genau 
beschriebene Fibrinogen hat durch die Elektrophorese keine Erweiterung 
erfahren außer der Tatsache, daß es zwischen dem ß- und y-Globulin wan- 
dert und nicht nach dem y-Globulin, wie man hätte erwarten können.“ 

Bei den hier mitgeteilten Versuchen trat die quantitative Erfassung von 
Plasmaproteinen in den Hintergrund; die P.E. diente stattdessen fast aus- 
schließlich der Klärung des elektrophoretischen Verhaltens des Fibrino- 
gens im Plasma und im Vergleich dazu in sonstigen Lösungen unter be- 
stimmten Bedingungen. 

Ein in der üblichen Weise durch Oxalat- oder Zitratzusatz ungerinnbar 
gemachtes Plasma läßt sich aus den genannten Gründen nicht einwandfrei 
in seine Proteinfraktionen auftrennen und auswerten. Im Pherogramm 
solcher Plasmen tritt jedoch, wie Köhler und Steger ® fanden, eine Bande 
auf, die weder in Serum noch in reiner Fibrinogenlösung zu beobachten 
ist. Es soll sich dabei nach den Angaben der Autoren um eine von der 
y-Fraktion abreißende, langsam wandernde Bande handeln, die teilweise 
sichelförmig gebogen verlaufe und die von dem an der Auftragungsstelle 
liegen bleibenden zelligen Material oder denaturiertem Eiweiß deutlich 
zu unterscheiden sei. Salzzusatz zu Plasma fördere, Heparinbeigabe hemme 
bzw. verhindere das Auftreten dieser „Nachfraktion“, sie trete dagegen 
nach Zugabe von handelsüblichem adrenocorticotropem Hypophysenvor- 
derlappenhormon zum Plasma-Heparin-Gemisch wieder hervor. Die Auto- 
ren deuten die „Nachfraktion“ als Kunstprodukt, nämlich als vermutliche 
Folge der durch den Oxalat- oder Zitratzusatz hervorgerufenen unphysio- 
logischen Salzverhältnisse des Plasmas, die zu einer Verringerung der 
Löslichkeit von Teilen der 5- und y-Fraktion führen sollen. Hierdurch 
nehme die ursprüngliche Wanderungsgeschwindigkeit eines Teils dieser 
Eiweißkörper im elektrischen Feld ab. 

Der von Steger !" mitgeteilte Befund wurde in eigenen Versuchen be- 
stätigt. Es zeigte sich dabei schon bald, daß die Darstellbarkeit der „Nach- 
fraktion“, verglichen mit der der übrigen Banden des Pherogramms, stär- 
keren Schwankungen unterlag, deren Ursachen nur schrittweise aufge- 
deckt werden konnten. Zur Aufklärung des Befundes stellten sich somit 
zunächst zwei Aufgaben: 1. die Auffindung einer zuverlässigen Methode 
zu einer gleichbleibend guten Darstellung der „Nachfraktion“ des Plasma- 
Pherogramms, 2. die Ermittlung der Bestandteile dieser Fraktion. 


Methodik 


Die P.E. erfolgte in der Apparatur von Grassmann und Hannig. Als Puffer- 
lösung diente Veronalnatrium-Natriumazetat-Puffer (pH 8,6, Ionenstärke RD)" 
Die angelegte Klemmenspannung betrug 110 V, die an den Enden des Papier- 
streifens gemessene Potentialdifferenz 85—90 V. Zur optimalen Darstellung der 
„Nachfraktion“ erwies es sich als zweckmäßig — abweichend von der allgemein 
üblichen Technik — die mit Pufferlösung angefeuchteten Papierstreifen vor der 
Auftragung des Plasmas 2—3 Stunden in der „feuchten Kammer“ der Wirkung 
des elektrischen Feldes auszusetzen (eine kürzere Vorbehandlung der Streifen 
erwies sich als unzureichend); erst dann wurde die aufzutrennende Lösung 
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mittels Präzisionspipette auf den kathodisch gelegenen Startstrich aufgetragen. 
Das Ausstreichen der Pipette muß hierbei besonders vorsichtig erfolgen, um 
eine Aufrauhung des Filterpapiers an der Startlinie möglichst zu vermeiden. 
Nach Prüfung verschiedener Papiersorten wurde ausschließlich die Sorte Schlei- 
cher & Schüll 2043 a verwendet. Die Dauer der P.E. betrug 12 Stunden. Die 
Anfärbung der Streifen erfolgte in der üblichen Weise mit Amidoschwarz 10 B, 
die Entfärbung in Methanol-Eisessig-Bädern (9:1). Sofern die Pherogramme 
ausgewertet wurden, geschah dies durch Extinktionsmessung der in einer 
Mischung aus Paraffinöl und a-Bromnaphthalin (Brechungsindex: 1,51) trans- 
parent gemachten Streifen im Auswertgerät nach Grassmann und Hannig. 

Plasma wurde aus Natriumoxalat-Blut (2%) bzw. Natriumzitrat-Blut (0,76 /,) 
durch Zentrifugieren (30 min bei 1800 g) gewonnen und vor seiner Verwendung 
zur P.E. regelmäßig durch ein weiches Papierfilter filtriert. Zur Vermeidung 
störender Umladungseffekte”’ wurde ein Teil der Plasmen während 60 Std. bei 
4° C gegen die bei der P.E. verwendete Pufferlösung dialysiert. Die mit diesen 
Plasmen erhaltenen Pherogramme unterschieden sich kaum, bezüglich der 
„Nachfraktion“ garnicht von den mit den gleichen, aber nicht dialysierten Plas- 
men erhaltenen. Von der vorbereitenden Plasmadialyse wurde daher bei den 
weiteren Versuchen abgesehen, wodurch es möglich war, die mit dem Altern 
der Plasmen einhergehenden, z. T. schon früh auftretenden Veränderungen der 
„Nachfraktion“ rechtzeitig festzustellen. 

Zur Herstellung von Plasma-Ultrafiltrat wurden Schweine- und 
Kälberplasmen mittels Vakuumpumpe durch ein „Ultrafeinfilter mittlerer 
Durchlässigkeitsstufe“ (Membranfilter-Gesellschaft, Göttingen) filtriert. Das mit 
Chloressigsäure auf Eiweißfreiheit geprüfte Ultrafiltrat diente bei einer Gruppe 
von Versuchen als Lösungsmittel für Fibrinogen. 

Alle Gerinnungsversuche wurden unter den üblichen Bedingungen 
im Thermostaten bei 37°C durchgeführt, die Gerinnungszeiten mittels Stopp- 
uhr bestimmt. 

Viscositätsmessungen erfolsten im Kugelfallviscosimeter nach 
Höppler. 


Verwendete Substanzen und Lösungen: 
1. Fibrinogen-Behringwerke: Originalröhrchen mit je 60 mg Trockenfibrinogen. 
2. Heparin-Nordmarkwerke *: Heparin-Natrium in Substanz, 110 Einh./mg. 


3. Protaminsulfat-Bayer in Substanz. 
Das Protaminsulfat kam 0,0375 ?/sig, das Heparin 0,025 ®/,ig, in physiologischer 
Kochsalzlösung gelöst, zur Anwendung. Bei diesen Konzentrationen enthiel- 
ten gleiche Volumina der Heparin- und der Protaminsulfatlösung die im 
Gerinnungsversuch einander äquivalenten Mengen beider Stoffe. 


4. Topostasin-Hoffmann-La Roche: Kristallisiertes Thrombin. 


Versuchsergebnisse 


epresDearstellungsder ‚NachtfraktTen?’ in trischem 

Plasma 

Abb. 1 zeigt zum Vergleich zwei Pherogramme von Schweine-Oxalat- 
plasma. Zur Herstellung des oberen Pherogramms wurde das Plasma auf 
den Streifen in der sonst üblichen Weise einige Minuten nach der Be- 
feuchtung mit Pufferlösung aufgetragen, während das untere Pherogramm 
nach der beschriebenen Vorbehandlung des Streifens (2—3 stündige „Leer“- 
Elektrophorese) zustande kam. Man erkennt auf diesem Streifen eine 


* Für die freundliche Überlassung von Heparin möchten wir den Nordmark- 
werken an dieser Stelle unseren Dank sagen. 
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schärfere Abgrenzung der Plasmaeiweiß-Banden voneinander sowie vor 
allem der „Nachfraktion“ von der vorauswandernden y-Globulin-Fraktion. 
Die 2—3 stündige „Leer“-Elektrophorese bewirkt irgendeine „Formierung“ 
des Streifens, wofür die Darstellbarkeit der Plasma-,„Nachfraktion“ ein 
empfindlicher Nachweis ist, während bei der Auftrennung von Serum der 
Unterschied weniger deutlich hervortritt. 


Abb. 1 Start f 


Abb. 1. Vergleich zweier, un- 
ter verschiedenen Bedingungen 
hergestellter Pherogramme von 
Schweine-Oxalatplasma (5 Tage 
alt). Oberer Streifen: Herge- 
stellt nach der allgemein üb- 
lichen Technik. Unterer Strei- 
fen: Auftragung des Plasmas 
nach 2—3-stündiger „Leer“-EleK- 
trophorese (s. Text). 


Abb. 2. Pherogramme frischer 
Oxalatplasmen (Streifen-Vorbe- 
handlung s. Text): 1. Kälber-, 
2. Schweine-, 3. Schaf-, 4. Men- 
schen-Plasma. Auf allen Strei- 
fen ist zwischen der y-Globulin- 
Bande und der Startlinie die 
„Nachfraktion“ deutlich zu er- 
kennen. 


+ 


Abb. 2 


Unter Einhaltung der beschriebenen Technik wurden frisches mensch- 
liches Oxalatplasma und frische Oxalatplasmen von Kalb, Rind, Schwein 
und Schaf unter gleichen Bedingungen elektrophoretisch aufgetrennt. In 
allen Fällen zeigte das Pherogramm zwischen der y-Globulin-Fraktion und 
dem Startstrich eine mit Amidoschwarz gut anfärbbare Bande, die sich 
von den übrigen Banden des Eiweißspektrums durch ein weniger homo- 
genes, in manchen Fällen eine feine Streifung aufweisendes Aussehen 
unterschied. Ein „sichelförmiger“ Verlauf !P wurde kaum beobachtet. Die 
Kathodenseite der Bande färbte sich meistens kräftiger an als die Anoden- 
seite. In einigen Pherogrammen spaltete die Fraktion in zwei Teilbanden 
auf. Sowohl von der vorauswandernden y-Globulin-Fraktion als auch vom 
Startstrich hob die Bande sich regelmäßig deutlich ab (Abb. 2). Von den 
untersuchten Menschen- und Tierplasmen zeigte Schweine-Oxalatplasma 
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im allgemeinen die intensivste „Nachfraktion“, weswegen dieses neben 
Menschen-Oxalatplasma bei den hier mitgeteilten Versuchen am häufig- 
sten verwendet wurde. Zum Vergleich untersuchte Zitratplasmen (Mensch, 
Kalb, Rind, Schwein) zeigten das gleiche papierelektrophoretische Verhal- 
ten bezüglich der „Nachfraktion“ wie die entsprechenden Oxalatplasmen. 


2. Einflußder Alterung des Plasmas auf die Darstell- 
barkeitder „‚Nachfraktion“. 


Alle untersuchten Plasmen ließen ein von der Alterung abhängiges 
papierelektrophoretisches Verhalten erkennen: Mit zunehmender Alte- 
rung der Plasmen stellte sich die „Nachfraktion“ immer schwächer dar, 
bis sie schließlich garnicht mehr auftrat. Die Plasmen verschiedener Tier- 
arten verhielten sich dabei unterschiedlich. In Menschen-Plasma war die 
Fraktion durchschnittlich 2—3 Tage lang nachzuweisen, in Kälber- und 
Rinder-Plasmen 2—7 Tage lang, in Schweine-Plasma dagegen wesentlich 
länger (12 Tage und mehr). Das Auftreten bzw. Verschwinden der Frak- 
tion stand nicht in einem nachweisbaren Zusammenhang mit der beim 
Altern von Plasma zu beobachtenden Flockung: In stark ausgeflockten, 
filtrierten Plasmen trat sie häufig in unverminderter Intensität auf, wäh- 
rend sie in solchen, die keine Spur von Flockung zeigten, gelegentlich 
kaum noch nachweisbar war. Auch ein umgekehrtes Verhalten wurde 
beobachtet. Die alternden Plasmen wurden jeweils mit einer konstanten 
Menge frischer Thrombinlösung auf ihre Gerinnungsfähigkeit geprüft. 
Die Konzentration der Thrombinlösung war so eingetsellt, daß die „Throm- 
binzeiten“ aller frischen Plasmen im Bereich von 12—16 sec lagen. Bei 
der Alterung der Plasmen verlängerte sich die „Thrombinzeit“ jeweils nur 
um wenige Sekunden; die beobachtete maximale Verlängerung betrug 
13 sec. Die bekannte Viscositätsabnahme eines Plasmas im Verlauf seiner 
Alterung ließ sich als Ursache für das Verschwinden der „Nachfraktion“ 
weitgehend ausschließen durch die Feststellung, daß gealterte Plasmen, 
in deren Pherogramm nur noch Spuren der „Nachfraktion“ auftreten, eine 
gleich hohe oder sogar eine höhere Viscosität haben können als andere, 
frische Plasmen mit ausgeprägter „Nachfraktion“ in ihrem Pherogramm. 

Bei Menschen-Oxalatplasma trat nun auffallenderweise während der 
Alterung mit abnehmender Intensität der „Nachfraktion“ die 9-Kompo- 
nente zwischen den f- und y-Globulinen zunehmend stärker hervor. Die 
untersuchten Tierplasmen ließen diesen Alterungseffekt nicht deutlich er- 
kennen, da in ihren Pherogrammen die a-Komponente weniger isoliert 
von der ß- und y-Fraktion zur Darstellung kommt. 


PeerdesplasmasnachzZusaiz von Heparinundande- 
renStoffen 


Zusatz von Heparin in genügend hoher Konzentration zu Oxalat- oder 
Zitratplasma führt, wie erwähnt, zu einem Verschwinden der „Nachfrak- 
tion“ aus dem Pherogramm des Plasmas (Köhler und Steger). Durch An- 
wendung der „Leer“-Elektrophorese als Vorbehandlung der Papierstrei- 
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fen ließ sich nun bei Menschen-Plasmen ein weiterer, bei der P.E. auf- 
tretender Effekt des Heparins nachweisen: die Darstellbarkeit der g-Frak- 
tion des Plasmas. Die zwischen den ß- und y-Globulinen wandernde 
y-Fraktion hob sich bei der P. E. eines mit Heparin versetzten Oxalatplas- 
mas im Pherogramm als schmale Bande deutlich heraus (Abb. 3). Zur Er- 
zielung dieses Effektes genügte eine Endkonzentration des Heparins von 


- + = 


a Start f b Start f 
Abb. 3. Pherogramm-Paar eines Menschen-Oxalatplasmas mit den zugehörigen Ex- 
tinktionskurven. a) Oxalatplasma ohne Zusatz („N“ = „Nachfraktion“), b) nach Heparin- 


zusatz. Die „Nachfraktion“ ist verschwunden, stattdessen erscheint die „-Fraktion an 
typischer Stelle. 


5,8 mg”/o. Unterschreitung dieser Konzentration führte zu einer Abnahme 
der p-Fraktion und zu teilweisem Wiedererscheinen der „Nachfraktion“ 
in Abhängigkeit von der Heparinkonzentration. 

Ein Vergleich der „Nachfraktion“ des Plasmas mit der o-Fraktion des 
gleichen, mit Heparin versetzten Plasmas gibt auf Grund der in der 
papierelektrophoretischen Methodik liegenden Ungenauigkeiten nur einen 
ungefähren Überblick über die quantitativen Verhältnisse zwischen beiden 
Fraktionen. In den Pherogrammen der Abb. 3 macht der Anteil der „Nach- 
fraktion“ („N“) 6,0%, der der p-Komponente 6,8% der Gesamtextink- 
tion aus. Die Auswertung weiterer vier Pherogramm-Paare ergab für 
das Verhältnis zwischen „Nachfraktion“ und «-Komponente folgende 
Werte: 

6,9/.6,2:016,0/8,9:7 RZ. RO 


Eine statistische Auswertung soll gegebenenfalls nach Vorliegen eines um- 
fangreicheren Materials vorgenommen werden. Hier möge nur festge- 
stellt werden, daß eine Relation zwischen „Nachfraktion“ und y-Fraktion 
besteht: wo die eine auftritt, fehlt die andere und umgekehrt. 


Fibrinogen und Papierelektrophorese des Plasmas 465 


Verschiedenen mit Heparin versetzten Oxalat- und Zitratplasmen wur- 
den im Gerinnungsversuch ermittelte heparinäquivalente Mengen Prot- 
aminsulfat zugesetzt. Bei der P.E. dieser Gemische trat die „Nachfrak- 
tion“ regelmäßig wieder auf. 

Einige heparinhaltige Oxalatplasmen erhielten Thrombinzusätze in so 
kleinen Konzentrationen, daß im Verlauf der für die P.E. nötigen Zeit 
von 12 Stunden keine Gerinnung eintrat. Diese Systeme lieferten Phero- 
gramme, die denen der heparinhaltigen Oxalatplasmen ohne Thrombin- 
zusatz vollkommen entsprachen. Wurde die Thrombinkonzentration des 
untersuchten Systems so erhöht, daß innerhalb der ersten Stunde nach 
Beginn der P.E. eine Gerinnung des Systems erfolgte, so war im Phero- 
gramm dieses Systems eine homogene Anfärbung der Auftragungsstelle 
als Ausdruck liegen gebliebenen Fibrins, jedoch keine „Nachfraktion“ fest- 
zustellen. Zusatz einer heparinäquivalenten Menge Protaminsulfat zu 
einem vorher mit Thrombin versetzten, heparinhaltigen Oxalatplasma 
vermag den Antithrombineffekt des Heparins im Gerinnungsversuch nicht 
mehr aufzuheben ?. Das Verhalten solcher Systeme bei der P.E. war nicht 
einheitlich: Bei einem Teil der Pherogramme deutete eine Anfärbung der 
Startlinie auf eine während der P.E. eingetretene Gerinnung hin, auf 
anderen Streifen zeigte die „Nachfraktion“ Veränderungen hinsichtlich 
ihrer Quantität und ihrer Wanderungsgeschwindigkeit. — Diese noch nicht 
abgeschlossenen Untersuchungen werden es möglicherweise erlauben, auf 
papierelektrophoretischem Wege Einblicke in die Vorgänge bei der Fibrin- 
polymerisation zu gewinnen. 


AP Beasvione dem bien reritem Plasma und Serum 


Oxalatplasma, das durch Zusatz kleiner Thrombinmengen defibriniert 
worden war, sowie Serum enthielten im Pherogramm die „Nachfraktion“ 
nicht. 


5. P.E vonFibrinogenlösungen verschiedener Zusam- 
mMensetzung 


Da die aufgeführten Befunde eine Wechselbeziehung zwischen der „Nach- 
fraktion“ und der @-Komponente des Plasma-Pherogramms erkennen 
ließen, wurde das papierelektrophoretische Verhalten reinen Fibrinogens 
unter verschiedenen Lösungsbedingungen untersucht, um den möglichen 
Einfluß der Elektrolyte des Lösungsmittels, insbesondere des Natrium- 
oxalats, auf die Wanderungsgeschwindigkeit bzw. Löslichkeit des Fibri- 
nogens festzustellen. Die Zusammensetzung der zu diesem Zweck herge- 
stellten Fibrinogenlösungen gleicher Endkonzentration (* 1,5°/0) ist aus 
Tabelle 1 zu ersehen. In physiologischer Kochsalzlösung (NaCl 0,9 0) ge- 
löstes Fibrinogen (Nr. 1) wanderte einheitlich entsprechend der @-Kom- 
ponente des Plasmas. Zusatz von Natriumoxalat in Endkonzentrationen 
von 2°/oo (Nr. 2) und 4°/oo (Nr. 3) änderte an diesem Verhalten nichts. 
Ebenso wurde die Darstellbarkeit des Fibrinogens bei Verwendung von 
Veronalpufferlösung (Nr. 4) anstelle von physiologischer Kochsalzlösung, 
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auch nach Oxalatzusatz (Nr. 5 und 6), nicht nennenswert verändert, ins- 
besondere kam es auch nicht andeutungsweise zum Auftreten einer Bande 
nach Art der „Nachfraktion“. Dasselbe Verhalten wurde bei Verwendung 
von Plasma-Ultrafiltrat (Pl.-U.F.) als Lösungsmittel für Fibrinogen (Nr. 
7—9) beobachtet. Heparinbeigabe zu diesen Lösungen bewirkte keine Ver- 
änderung ihrer Pherogramme. 


Tabelle 1 
Je 60 mg Fibrinogen (Fg) wurden gelöst in: E 
ne a ABER 
a a ee ae 
(em?) (cm?) (em?) (em?) (em?) (em?) 
1 4 — = — — — klar 
9 > 3 nn 9 _ — klar 
3 = = -— 4 — — klar 
4 = | 4 — - _ = trübe 
6) | — 2 _ — 2 = trübe 
6 — — — — 4 — trübe 
7 = en | 4 — — — klar 
8 ee = 2) = = 2 klar 
9 = == — — — 4 klar 


Somit wandert das Fibrinogen auch bei weitgehender Angleichung 
seiner Lösung an die Elektrolytverhältnisse des Oxalatplasmas mit un- 
veränderter Geschwindigkeit. Der Befund spricht gegen die Annahme, daß 
die „Nachfraktion“ Ausdruck feinster Fibrinogenausfällungen als Folge 
unphysiologischer Salzverhältnisse des Plasmas sei. 

Zur weiteren Klärung dieser Frage wurde ein „Modellversuch“ ange- 
setzt: Drei Röhrchen mit Fibrinogenlösung gleicher Endkonzentration 
(” 1,5%) wurde Protaminsulfat als fällende Substanz zugegeben, und 
zwar in solchen Konzentrationen, daß im ersten Röhrchen eine Verstär- 
kung der Opaleszenz, im zweiten eine deutliche Trübung und im dritten 
eine mit bloßem Auge gerade wahrnehmbare Flockenbildung auftrat. Bei 
der P.E. dieser Lösungen wanderte der Hauptanteil des Fibrinogens wie 
der einer nicht vorbehandelten reinen Fibrinogenlösung. Gegenüber dem 
Pherogramm reiner Fibrinogenlösung wies lediglich die Startlinie sowie 
die Strecke zwischen dieser und der Fibrinogenbande eine mit dem Trü- 
bungsgrad der Lösung zunehmende, geringfügig verstärkte homogene 
Anfärbbarkeit auf; eine Bande nach Art der „Nachfraktion“ des Plasma- 
Pherogramms wurde nicht beobachtet. 

In Reagenzglasversuchen ließ sich ferner zeigen, daß die in einer Fibri- 
nogenlösung nach Zugabe von Protaminsulfat auftretende Flockung unter- 


* Veronal-Veronalnatriumpuffer pH 7.3, Ionenstärke u = 0.154. 
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blieb, wenn die Lösung einen der Oxalatkonzentration des Plasmas ent- 
sprechenden Oxalatgehalt aufwies. Dieser fibrinogenstabilisierende Effekt 
des Natriumoxalats zeigte sich auch bei Verwendung von Plasma-Ultra- 
filtrat als Lösungsmittel für Fibrinogen. 


62 Versuche zur Frageder Papierfaserwirkung 


Aus der für eine gute Darstellung des Fibrinogens als „Nachfraktion“ 
erforderlichen „Formierung“ des Filtrierpapiers (s. Abschnitt 1 der Ver- 
suchsergebnisse) geht ein gewisser accessorischer Einfluß des Papiers her- 
vor. Daß aber das Papier unter den elektrophoretischen Bedingungen 
allein noch nicht das Auftreten einer „Nachfraktion“ bewirken kann, zeigt 
der folgende Versuch: 

Auf die Mitte der in der beschriebenen Weise „formierten“ Papierstrei- 
fen wurde Fibrinogenlösung aufgetragen. Die Streifen wurden dann 5 
Stunden einer Wechselspannung (Spannungsdifferenz an den Papierenden: 
90 V, Frequenz: 50 Hz) ausgesetzt. Anschließend erfolgte die 12 stündige 
P.E. bei angelegter Gleichspannung. Das Fibrinogen wanderte hierbei mit 
unveränderter Geschwindigkeit; gegenüber den Pherogrammen nicht mit 
Wechselspannung vorbehandelter Kontrollstreifen zeigte sich kein Unter- 
schied. In der gleichen Weise wurden heparinhaltige Oxalatplasmen — 
mit Heparinkonzentrationen, die gerade zur Auslöschung der „Nachfrak- 
tion“ ausreichten —, nach 5stündiger Vorbehandlung mit Wechselspan- 
nung elektrophoretisch aufgetrennt. In den Pherogrammen dieser Plasmen 
fehlte die „Nachfraktion“ ebenso wie in den Pherogrammen der Kontroll- 
streifen, die vor der P.E. keiner Wechselspannung ausgesetzt worden 
waren. Auf die Darstellung der „Nachfraktion“ des Oxalatplasmas hatte 
die Vorbehandlung mit Wechselspannung keinen Einfluß. 


Die bisherigen Befunde lassen sich folgendermaßen zusammenfassen: 


1. Oxalat- und Zitratplasmen lassen sich papierelektrophoretisch auf- 
trennen, wenn vor Durchführung der P.E. eine „Formierung“ des Papier- 
streifens durch „Leer“-Elektrophorese erreicht wird. Im Pherogramm so 
aufgetrennter frischer Plasmen stellt sich zwischen y-Bande und Start- 
linie die von Köhler und Steger zuerst erwähnte „Nachfraktion“ regel- 
mäßig dar. 

2. Alterung des Plasmas führt — bei den verschiedenen Tierplasmen 
mit unterschiedlicher Geschwindigkeit — zu einer Abnahme und schließ- 
lich zum Verschwinden der „Nachfraktion“. In dem Maße, wie die „Nach- 
fraktion“ verschwindet, tritt in Menschen-Plasma die anfangs fehlende 
p-Komponente im Pherogramm in Erscheinung. 

3. Mit Heparin versetztes Plasma zeigt im Pherogramm eine Aus- 
löschung der „Nachfraktion“ und zugleich ein Hervortreten der @-Kom- 
ponente. Dieser Effekt bleibt aus, wenn dem Heparin-Plasma Protamin- 
sulfat in genügend hoher Konzentration zugesetzt wird. 

4. Im Pherogramm von defibriniertem Plasma und Serum fehlt die 
„Nachfraktion“. 
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5. Fibrinogen allein zeigt auch bei weitgehender Angleichung der Zusam- 
mensetzung seiner Lösung an die Löslichkeitsverhältnisse des Plasmas 
sowie nach Zusatz von Natriumoxalat keine Veränderung der Wanderungs- 
geschwindigkeit; vor allem tritt keine der „Nachfraktion“ des Plasmas 
entsprechende Bande auf. — Oxalatzusatz zu reiner Fibrinogenlösung er- 
schwert die Ausflockbarkeit durch Protaminsulfat. Zugabe von Protamin- 
sulfat in verschiedenen Konzentrationen zu Fibrinogenlösung bewirkt 
keine wesentliche Änderung des elektrophoretischen Verhaltens des Fibri- 
nogens. 

6. Das Fibrinogen einer reinen Lösung sowie das eines heparinhaltigen 
Plasmas wandert bei der P.E. auch nach vorausgegangener 5 stündiger 
Einwirkung einer Wechselspannung unverändert mit der Geschwindigkeit 
der 9-Komponente des Plasmas. 


Besprechung der Versuchsergebnisse 


Eine Deutung der „Nachfraktion“ im Pherogramm von Oxalat- und 
Zitratplasma als Ausdruck feinster Eiweißausfällungen von Stoffen der 
ß- und y-Fraktion !" verliert auf Grund der mitgeteilten Befunde an 
Wahrscheinlichkeit. Aus der beobachteten Wechselbeziehung zwischen der 
„Nachfraktion“ frischen Plasmas und der 9-Komponente gealterten bzw. 
mit Heparin versetzten Plasmas geht hervor, daß es sich bei den die,, Nach- 
fraktion“ bedingenden Stoffen um Fibrinogen handelt, das selbst Haupt- 
bestandteil dieser Fraktion ist. Der Oxalat- bzw. Zitratgehalt des Plasmas 
kann als Ursache für das Auftreten der „Nachfraktion“ kaum in Frage 
kommen, da das Fibrinogen in plasmaähnlichen Lösungen durch Natrium- 
oxalat stabilisiert wird. Wenn man für das Zustandekommen der Fraktion 
eine Löslichkeitsverringerung des Fibrinogens annimmt, läßt sich ihr Feh- 
len im Pherogramm von Heparin-Plasma zwanglos deuten. A. Fischer ® 
beschrieb schon 1931 den stabilisierenden Effekt von Heparin, Hirudin und 
Germanin auf Eiweißlösungen. Der papierelektrophoretische Nachweis der 
bekannten Aufhebbarkeit des Heparineffektes durch Protaminsulfat 
braucht somit nicht zu überraschen. 

Merkwürdig bleibt aber das beobachtete unterschiedliche Verhalten des 
Fibrinogens bei der P.E. von frischem Plasma einerseits und Fibrinogen- 
lösung andererseits; weder Natriumoxalat noch die Nichteiweißstoffe des 
Plasmas verändern nennenswert das papierelektrophoretische Verhalten 
des Fibrinogens, das stets mit der Geschwindigkeit der 9-Komponente des 
Plasmas wandert. Dagegen zeigt das Fibrinogen des frischen Plasmas bei 
gleichen methodischen Bedingungen als „Nachfraktion“ regelmäßig eine 
konstante geringere Wanderungsgeschwindigkeit. 

Eine Fibrinogen destabilisierende Wirkung der Papierfaser kann, wie 
die Versuche mit Wechselstrom-Vorbehandlung (s. Abschnitt 6 der Ver- 
suchsergebnisse) zeigen, nicht wesentlich sein. Aber selbst wenn ein der- 
artiger accessorischer Einfluß des Papiers vorläge, würde dieser das unter- 
schiedliche Verhalten des Fibrinogens bei der P.E. nicht erklären. 

Ob es sich bei dem Hauptanteil der die „Nachfraktion“ bedingenden 
Stoffe um Fibrinogen oder um seine Umwandlungsprodukte handelt, ließ 
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sich bisher nicht entscheiden. Handelte es sich um Fibrin, so müßte 
wiederum ein accessorischer Papiereffekt, nämlich eine fibrinoplastische 
Wirkung der Papierfaser, eventuell unter Mitwirkung der Elektrophorese- 
Bedingungen, angenommen werden. Da dieser nicht unwahrscheinliche 
Effekt aber nur bei der P.E. von frischem Plasma aufträte, nicht aber 
bei der von Fibrinogenlösung und gealtertem Plasma, müssen für das 
unterschiedliche Verhalten des Fibrinogens noch andere Gründe maßgeb- 
lich sein, über die nach Abschluß der laufenden Untersuchungen berichtet 
werden soll. 


Zusammenfassung 


Im Pherogramm frischen Oxalat- oder Zitratplasmas erscheint das Fibrinogen 
hinter den y-Globulinen als „Nachfraktion“. Diese fehlt in heparinhaltigem 
Plasma; sie tritt darin jedoch nach Zusatz von Protaminsulfat wieder hervor. 
Bei der Papierelektrophorese herparinhaltigen sowie gealterten Oxalatplasmas 
wandert das Fibrinogen stattdessen als p-Bande zwischen f- und y-Globulinen 
mit einer der Wanderung des Fibrinogens einer reinen Lösung entsprechenden 
Geschwindigkeit. 

Die „Nachfraktion“ ist möglicherweise kein Kunstprodukt. Jedenfalls zeigt 
das Fibrinogen aus später zu erörternden Gründen ein unterschiedliches Ver- 
halten, das mittels einer modifizierten papierelektrophoretischen Methodik 
untersucht und diskutiert wird. 


Summary 


The fibrinogen behaves different when the paper electrophoresis of plasma 
and fibrinogen solution is performed under different conditions. In the phero- 
gram of fresh oxalated plasma the fibrinogen appears behind the globulines as 
“Nachfraktion”, but in pure solution, in aged plasma and in plasma mixed with 
heparin the fibrinogen migrates with the velocity of the 9 component. 


Resume 


Le comportement de la fibrinogene lors de l’&lectrophorese au papier de plasma 
et de solution de fibrinogene varie avec les conditions. Dans le pherogramme de 
plasma frais a l’oxalate la fibrinogene apparait derriere les globulines y en tant 
que «Nachfraktion» tandis qu’en solution pure et dans le plasma vieilli ou dans 
le plasma a l’heparine elle se deplace avec la vitesse des composantes-o. 
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Über die Leistungsfähigkeit der Nägel 
in sinnesphysiologischer Beziehung 


Von Ursula Hocken-Baumert 


Mit 2 Abbildungen 


Eingegangen am 12. März 1956 


Einleitung 


Von den Nägeln weiß man es aus Erfahrungen des täglichen Lebens, 
daß sie zum Angriff, zur Verteidigung und zum Schutze da sind. Sie ent- 
sprechen in vielen Fällen den Krallen der Tiere; beim Menschen freilich 
handelt es sich auch darum, daß die Haut über den Endgliedern der Fin- 
ger, ebenso der Zehen, durch sie versteift wird. Es macht sich dies vor 
allem bei einem stärkeren Aufdrücken auf eine feste Unterlage bemerk- 
bar. Der tastende Gliedmaßenanteil wird dann nicht nur durch den Kno- 
chen, sondern auch durch den Nagel gestützt und die Haut über dem End- 
glied an einer stärkeren und unnützen Verschiebung gehindert. Nicht 
unerwähnt darf es bleiben, daß die Nägel auch einen Schutz gegenüber 
Wärme bilden. Heiße Gegenstände kann man mit ihnen berühren, sie 
gegebenenfalls auf einer Unterlage verschieben, was man mit den Finger- 
beeren nicht ungestraft tun könnte. 

Man hat eine ganze Anzahl von physiologischen Untersuchungen über 
die Nägel angestellt, vorzugsweise allerdings dahingehend, in welcher 
Weise und wie schnell sie wachsen !. Man hat aber bisher in keiner syste- 
matischen Weise Erfahrungen darüber gesammelt, welches die Sinnes- 
leistungen sind, die durch sie vermittelt werden. Deswegen habe ich 
es mir zur Aufgabe gemacht, auf diesem Gebiet neue Erfahrungen zu 
sammeln ?. 

Man weiß es, daß uns die Nägel über irgendwelche Druckreize unter- 
richten, die sich an ihnen auswirken. Man weiß es weiter, daß sie auf 
starke äußere Reize mit Schmerz antworten. Auch spielen sie bei der 
Aufnahme von Vibrationsreizen eine nicht unwichtige Rolle. Davon macht 
man seit langem Gebrauch. Soll die Feinheit irgendeines Gewebes (von 
Tuch bzw. Teppichen) beurteilt werden, so fährt man mit dem Nagel 
darüber hinweg. Aus der Art der Vibrationsempfindungen läßt sich dann 


Über die Leistungsfähigkeit der Nägel 471 


ein Schluß auf die Feinheit des Gewebes ziehen ?. Je feiner die Vibration 
ist, um so feiner ist auch das Gewebsstück, freilich unter der Voraus- 
setzung, daß das Streichen in gleichartiger Weise vorgenommen wird. 

Die Nägel enthalten genau so wenig wie die Zähne Sinnesempfänger in 
ihrer Substanz eingebaut. Wenn also Sinnesleistungen von ihrer Seite zu 
verzeichnen sind, so ist dies offenbar auf Rezeptoren zurückzuführen, die 
sich unterhalb des Nagels im Nagelbett befinden, wahrscheinlich auch im 
Nagelfalz gelegen sind. Aus anatomischen Untersuchungen wissen wir es, 
daß diese Gebilde mit nervösen Endorganen der verschiedensten Art reich- 
lich ausgestattet sind #. 


Im Gegensatz zu den Nägeln sind vorzugsweise in letzter Zeit eine große 
Anzahl von sinnesphysiologischen Untersuchungen an den Zähnen angestellt 
worden. Durch die Zähne werden ja eine Anzahl von Sinnesleistungen ver- 
mittelt, die für die Beurteilung der in die Mundhöhle aufgenomenen Nahrung 
beim Kauvorgang von Wichtigkeit sind. Im wesentlichen wurde die Empfind- 
lichkeit der Zähne untersucht 5”, weiter ihre Leistung bei der Lokalisation von 
eng umschriebenen Druckreizen 3°. Es hat sich dabei ergeben, daß die Empfind- 
lichkeit der Zähne recht beträchtlich ist. Auch die Ortsunterbringung der durch 
sie vermittelten Empfindungen gelingt mit beachtlicher Sicherheit. Zwei Druck- 
reize, die auf Zähnen gesezt werden, lassen sich örtlich voneinander scheiden !%. 
Es bedarf dies alles einer besonderen Hervorhebung, da die Empfänger für die 
Sinnesleistungen nicht in den Zähnen selbst gelegen sind, vielmehr in deren 
Befestigungsapparat bzw. im Zahnfleisch !!. Im übrigen ist es möglich, Schrift- 
zeichen, die auf den Zähnen gezogen werden (Buchstaben bzw. Zahlen), objektiv 
richtig zu erkennen !?, Viele dieser Leistungen sind auch bei Zahnersatz fest- 
zustellen, woraus man mit Sicherheit den Schluß ziehen kann, daß die maß- 
gebenden Empfänger außerhalb des Zahnes gelegen sind ’? (vgl. auch 1119), 


Eigene Untersuchungen 


Wie aus den einleitenden Bemerkungen zu entnehmen ist, ist die Lei- 
stungsfähigkeit der Nägel in sinnesphysiologischer Beziehung bisher 
wenig geprüft worden. Meine Versuche gingen deshalb darauf hinaus: 
1. die Empfindlichkeit der Nägel, 2. ihre Befähigung zur Lokalisation von 
überschwelligen Druckreizen, die sich an ihnen auswirken und 3. die 
Sicherheit im Erkennen von Zeichen, die auf ihnen gezogen werden, fest- 
zustellen. 


Bevor ich meine Untersuchungsergebnisse in dieser Reihenfolge darstelle, 
sollen einige Bemerkungen allgemeiner Natur gebracht werden. Meine Ver- 
suche habe ich im unwissentlichen Verfahren an insgesamt 8 Personen ange- 
stellt, denen auch an dieser Stelle für die aufgewandte Mühe bestens gedankt 
sein soll. Die Versuchspersonen hatten während der ganzen Versuchsdauer die 
Augen geschlossen zu halten. Auch empfahl es sich, das Gehör durch Einfüh- 
rung von Ohropax-Kugeln in die Gehörgänge auszuschalten, damit nicht etwa 
die Versuchsperson durch allfällige Gehörsreize bei der Durchführung der Ver- 
suche gestört wird. Die Hand der Versuchsperson ruhte mit der Volarseite nach 
unten auf einem Tisch; als Unterlage wurde ein Tuch benutzt, um alle Tem- 
peraturempfindungen auszuschalten. 

Die Länge des vorragenden Teiles des Nagels an Händen bzw. Füßen war bei 
allen meinen Versuchspersonen gering, unabhängig davon, ob es sich um Män- 
ner oder Frauen handelte. Es bedarf dies einer Hervorhebung, weil ja bei 
langen Nägeln eine Art von Hebelwirkung zustandekommen könnte, wenn man 
den Reiz auf die zu äußerst gelegenen Teile einwirken läßt. Die Nägel an den 
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Zehen waren vielfach verkrüppelt. Es hängt dies mit dem Schuhwerk zusam- 
men. Jedenfalls war hier die Gestaltung der Nägel lange nicht so gleichmäßig 
wie bei den Fingern. 

Ich habe eigens die Dicke der Nägel bei meinen Versuchspersonen ermittelt. 
Es geschah dies mittels einer Mikrometerschraube, wobei der freie Rand des 
Nagels umfaßt wurde. Die Dicke des Nagels hängt sehr stark davon ab, auf 
welchem Finger bzw. auf welcher Zehe er sich befindet. Am Nagel des Daumens 
war sie am größten (zwischen 0,6 und 0,8 mm), am fünften Finger am gering- 
sten (zwischen 0,5 und 0,6 mm). Für gewöhnlich sind die Zehennägel etwas 
dicker. Bei der großen Zehe schwankten die Werte zwischen 0,8 und 1,1 mm 20 
Diese Angaben erscheinen mir nicht bedeutungslos, weil ja die „Empfindlich- 
keit“ des Nagels aller Voraussicht nach auch von seiner Dicke abhängen wird. 


A. Die Empfindlichkeit der Nägel 


Die Empfindlichkeit der Nägel ließ sich an Hand von Schwellreizen ver- 
folgen, also solchen, die gerade ausreichten, um eine eben merkliche 
Druckempfindung zu erzeugen. Zu diesem Zwecke bediente ich mich einer 
Serie v. Freyscher Reizhaare. Diese wurden in absoluter Kraft, aber auch 
in Spannungswerten geeicht. Wie die Untersuchungen von Münch und 
Schriever an den Zähnen gelehrt haben, hat der letztere Wert im vor- 
liegenden Fall keinen rechten Sinn, da nämlich die Reizfläche nicht durch 
den Querschnitt des Haares, sondern durch die Ausdehnung der Fläche 
des Nagels bzw. Nagelbettes bestimmt wird. Es hat sich als zweckmäßig 
erwiesen, nicht allein mit der absoluten Kraft, sondern auch mit Druck- 
werten zu rechnen. Das letztere stößt auf keine besonderen Schwierig- 
keiten, wenn man die Fläche des Nagels bestimmt hat. Zu diesem Zwecke 
preßte ich dünnes Pauspapier auf den Nagel auf und verschaffte mir so 
eine Art von Abzug. Dieser wurde ausgeschnitten und die Größe der 
Fläche an Hand von untergelegtem Millimeterpapier oder aber in der von 
der Physik her üblichen Weise durch Auswägen bestimmt. Im Durch- 
schnitt betrug die Fläche des Nagels auf dem Daumen 1,25, auf dem Mittel- 
finger 1,1 und auf dem kleinen Finger 0,5 cm?. Kannte man die einwir- 
kende Kraft, so war es jetzt eine Leichtigkeit, den Druck zu bestimmen *. 

Das Reizhaar mußte streng senkrecht auf die Oberfläche des Nagels aufgesetzt 
werden. Dies gelingt verhältnismäßig leicht, so lange Punkte innerhalb der 
Medianlinie des Nagels untersucht werden. Sehr viel größer werden die Schwie- 
rigkeiten an den Rändern, also dort, wo der Nagel eine stärkere Wölbung auf- 
weist. Man mußte dann mit dem Reizhaar von der Seite an den Nagel heran- 
gehen, um das Auftreffen unter einem Winkel von 90° sicherzustellen. Aller- 
dings ändern sich dadurch die Verhältnisse der Reizgebung nicht unbeträchtlich. 
Wird nämlich das Reizhaar in den seitlichen Anteilen des Nagels senkrecht zur 
Nagelfläche aufgesetzt, so bedeutet dies eine Minderung seiner absoluten Kraft. 
Sie wirkt sich zwar jetzt senkrecht auf die Nagelfläche, nicht aber senkrecht 
auf das Nagelbett aus. Infolgedessen nimmt sie in demjenigen Ausmaße ab, 
in dem der Winkel zunimmt, den das Reizhaar mit der objektiven Vertikalen 
einschließt. Bei senkrechtem Aufsetzen des Reizhaares auf die Mitte der Nagel- 
fläche ist der cos dieses Winkels = 1, bei senkrechtem Aufsetzen auf den 
äußersten Seitenrand = 0. Unter diesen Bedingungen wirken sich an den seit- 
lichen Partien des Nagels sehr viel geringere Kräfte aus als in der Mitte, so 


* Es ist mir natürlich klar, daß zur Erzeugung der Empfindungen nicht der 
Druck maßgebend ist, vielmehr die Druckänderung. 
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daß es verständlich wird, wenn hier Reizhaare größerer absoluter Kraft bzw. 
größeren Spannungswertes angewandt werden müssen, damit gerade eine 
Schwellenempfindung erzeugt wird. Ausdrücklich sei es bemerkt, daß alle Ver- 
suche, bei denen das Reizhaar abglitt, nicht mitgerechnet wurden. 


Es wurde die Empfindlichkeit von insgesamt fünf Punkten bestimmt 
(s. Abb. 1); drei lagen in der Medianlinie (a, b, c), die beiden anderen 
(d und e) rechts bzw. links von dem Punkte b, der sich genau in der Mitte 


q 
abe 


S 


des Nagels befand. Die Druckempfindung wird als verschwommen bezeich- 
net, mehr im Sinne einer Berührungsempfindung. Jedenfalls ist sie nicht 
etwa als streng umgrenzt anzusprechen. Man darf ja nicht vergessen, daß 
sich der durch das Reizhaar ausgeübte Druck im allgemeinen auf das 
ganze Nagelbett ausbreitet. Demgemäß besteht ein tiefgreifender Unter- 
schied zwischen dieser Art von Druckempfindung und jener, die mit einem 
Reizhaar der gleichen absoluten Kraft auf der Fingerbeere erzeugt wird. 
An dieser wirkt sich das Reizhaar streng umschrieben aus. Allerdings 
werden dadurch auch nur die wenigen Empfänger betroffen, die sich 
unterhalb der gereizten Stelle befinden, nicht etwa eine große Anzahl wie 
beim Nagelbett. Rechnet man mit Drucken, so sind diese unter der 
Voraussetzung der gleichen absoluten Kraft der Reizhaare im ersten Falle 
sehr viel größer als im zweiten, weil ja die Nagelfläche eine sehr viel 
größere Ausdehnung aufweist als die des Reizhaares. 

Am allerempfindlichsten erwies sich der Punkt b. Hier kann man mit 
einem Reizhaar einer absoluten Kraft von 0,6 g entsprechend einem Span- 
nungswert von 5,1 g/mm bereits in der überwiegenden Mehrzahl der 
Fälle eine Berührungsempfindung auslösen. Die Empfindlichkeit des Nagels 
erweist sich als umso geringer, je mehr man sich dem Randteil nähert 
(Punkte a, c, d und 3). Doch sind Punkte a und c, die in der Medianlinie 
des Nagels liegen, sehr viel empfindlicher als die Punkte d und e. Man 
muß also die absolute Kraft des Reizhaares merklich steigern, um von den 
genannten Stellen aus gerade eine Berührungsempfindung auszulösen 
(s. Tabelle 1). 


Ob die notwendige Verstärkung der absoluten Kraft des Reizhaares wirklich 
mit dem Auftreffen der Vorrichtung auf den Nagel unmittelbar zusammen- 
hängt, läßt sich heute noch nicht mit Sicherheit entscheiden. Dadurch, daß das 
Reizhaar in den seitlichen Partien des Nagels nicht senkrecht auf das Nagelbett 
aufgesetzt wird, sondern unter einem beachtlichen Winkel, verringern sich im 
physikalischen Sinne die Kräfte, die auf den Nagel einwirken. Beträgt der vor- 
hin erwähnte Winkel 60 °, so ist eine Verringerung auf die Hälfte, beträgt er 


Ü 
[_ 
Abb. 1. Schematische Zeichnung des Nagels des Mittelfingers. 

Es sind die Punkte mit den kleinen Buchstaben des Alphabets 
markiert, deren Empfindlichkeit geprüft wurde (a-—e). 
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70°, eine solche auf etwa !/s festzustellen. Es müßten demgemäß die zur Her- 
vorrufung einer Schwellenempfindung bei den Punkten d und e notwendigen 
Reizhaare den zwei- bis dreifachen Wert desjenigen Reizhaares besitzen, das 
beim Punkt b ausreicht. Das ist aber (s. Tabelle 1) nicht ganz streng der Fall. 
Die hier vorliegenden Verhältnisse bedürfen zur Klärung noch einer eigenen 
Bearbeitung. Es ist ja nicht ausgeschlossen, daß sich auch der seitliche Druck 
an einer großen Anzahl von Empfängern auswirkt, um so mehr als Summa- 
tionserscheinungen bei diesem Geschehen ebenfalls eine Rolle spielen dürften. 


Tabelle 1 
Punkt Jı III V 
a 6,1 St 6,1 
b HR 4,1 4,1 
c 6,1 DU 6,1 
d 9,0 81 6,1 
e 9,5 91 9,0 


Empfindlichkeit der verschiedenen Punkte (a—e) auf dem Nagel gesele3: 
und 5. Fingers der rechten Hand (I, III, V), gemessen an den Spannungs- 
werten g/mm. 


Aus den für die absolute Kraft ermittelten Werten habe ich für einige 
Fälle die Drucke bestimmt, die als Schwellendrucke in Frage kommen. 
Man kann damit rechnen, daß die zur Hervorrufung einer Schwellen- 
empfindung von seiten des Nagels des Daumens erforderliche Kraft im 
Durchschnitt 0,6 g beträgt; beim Mittelfinger ist der entsprechende Wert 
0,5 und beim kleinen Finger 0,3 g. Unter Berücksichtigung der Fläche der 
Nägel dieser drei Finger kommen wir zu einem Druck von 470 bzw. 450 
bzw. 540 Dyn/cm?. Trotz verschiedener Form und Flächengröße der Nägel 
gelangen wir auf diese Weise zu Druckwerten, die einander recht nahe 
kommen, besonders wenn man berücksichtigt, daß bei diesen Messungen 
Fehler von # 10% unvermeidbar sind. 

Nicht ohne Interesse war es, etwas darüber zu erfahren, welches die 
Empfindlichkeit der Zehennägel ist. Diese erweisen sich im Durch- 
schnitt weniger empfindlich als die Fingernägel. Aber auch da sind Unter- 
schiede je nach der getroffenen Stelle gegeben. Am empfindlichsten war 
jeweils die Mitte des Nagels (Punkt b). Im übrigen sind Unterschiede im 
Zusammenhang mit dem Alter zu verzeichnen. Bei jungen Leuten ist 
(vielleicht mit Rücksicht auf die geringere Benutzungszeit) die Empfind- 
lichkeit der Nägel an den Füßen größer als an den Händen. Bei älteren 
Leuten ist nach meinen Erfahrungen dieser Unterschied, wenn überhaupt, 
so nur gerade angedeutet. 

Es erschien nun angebracht, Vergleiche zwischen der Druckempfindlich- 
keit an einzelnen Körperteilen zu ziehen. Soweit darüber bisher Werte 
vorliegen, habe ich sie in der Tabelle 2 zusammengestellt. In diesem Falle 
wurde die Empfindlichkeit mit Rücksicht auf die jeweils bestehenden 
Messungen in Spannungswerten ausgedrückt, also in g/mm. Freilich muß 
man sich darüber völlig im klaren sein, daß diese Angaben bei den Nägeln 
genau so wie bei den Zähnen nur von Vergleichswert sind. 
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Aus den Zahlenwerten der Tabelle 2 geht hervor, daß die Zunge von 
allen Körperstellen am empfindlichsten ist. Der zur Hervorrufung einer 
Schwellenempfindung notwendige Spannungswert des Reizhaares beträgt 
da 0,3 g/mm. Die Empfindlichkeit der Haut der Fingerbeere ist schon er- 
heblich geringer. Der betreffende Wert steigt auf mehr als das Fünffache 
des vorhin angegebenen an. Die Fingernägel sprechen erst auf einen Span- 
nungswert des Reizhaares von im Durchschnitt 5,1 g/mm an, allerdings 
unter der Voraussetzung, daß der Punkt b getroffen wird. Die Empfind- 
lichkeit der Zähne ist nach den Untersuchungen von Gneupel noch ge- 
ringer als die der Fingernägel. Sie beträgt an den Schneidezähnen bis 
nahezu 8,0 g/mm und erreicht an den Molaren bis 30 g/mm. Wir können 
demgemäß sagen, daß die Empfindlichkeit gegenüber Druck auf der Zunge 
am allergrößten, bei den Molaren am allergeringsten ist. Die entsprechen- 
den Reizwerte verhalten sich wie etwa 1: 100 zueinander. 


Tabelle 2 
Körperanteil S Autor 
Zunge 0,3 Strughold '®, Kiesow !? 
Fingerbeere lot Strughold 
Pesrnaeel a Hocken-Baumert 
Zehennagel Als 
Schneidezähne 4,0— 8,0 
Eckzähne 10,0—12,0 | 

Gneupel 

Praemolaren 14,0—16,0 
Molaren 25,0— 30,0 


Empfindlichkeit verschiedener Körperteile. Die Zahlen bedeuten die Span- 
nungswerte S der Reizhaare in g/mm, die gerade zur Erzeugung einer Schwel- 
lenempfindung ausreichen. 


B. Die Sicherheit der Lokalisation von Druckreizen auf den Nägeln 


Aufgabe dieses Teils der Untersuchung bildete es zu ermitteln, mit 
welcher Sicherheit überschwellige Druckreize auf den Nägeln zu lokali- 
sieren sind. Bei diesen Versuchen wurden dieselben Stellen gereizt, 
bei denen die Empfindlichkeit ermittelt worden war. Es hätte keinen 
rechten Sinn gehabt, wahllos Punkte zu reizen, weil sonst die Verständi- 
gung mit der Versuchsperson über die Lage des Druckreizortes auf nicht 
unbeträchtliche Schwierigkeiten gestoßen wäre *. Ich einigte mich in Bezug 
auf die Bezeichnung mit meinen Versuchspersonen in folgender Weise: 
a wurde als Nagelrand, b als Mitte, c als Nagelfalz, d und e als links bzw. 
rechts bezeichnet, unabhängig davon, ob es sich um die linke oder rechte 
Hand handelte. Die Seitenangabe wurde auf die Versuchsperson bezogen. 


* Man hätte auch mit einem Phantom arbeiten können. Bei der verhältnis- 
mäßig kleinen Fläche des Nagels hätte sich bei dieser Art von Methodik auch 
nicht viel anderes ergeben, als es hier festgestellt wurde, vgl. auch Henri zur 


476 U. Hocken-Baumert 


Bei diesen Versuchen hat es sich als erstes ergeben, daß Schwellenreize, 
wenn überhaupt, nur bei dem Punkt b mit einiger Sicherheit zu lokalisie- 
ren sind. Für die übrigen Punkte mußte man den Spannungswert des 
Reizhaares erheblich verstärken, auf zumindest 15,5 g/mm, um zu ver- 
wertbaren Ergebnissen zu gelangen. Vielfach empfahl es sich sogar, noch 
etwas höher zu gehen, damit die erzeugte Druckempfindung entsprechende 
Intensität hatte. Das erleichterte dann den Vorgang der Lokalisation des 
Druckreizes ganz erheblich. 

Es gelingt eine Lokalisation von Druckreizen nicht nur bei den Fin- 
ger- sondern auch bei den Zehennägeln. Freilich liegen die Ver- 
hältnisse stets am günstigsten, wenn der Punkt b getroffen wird. Er er- 
weist sich in bezug auf die Sicherheit der Lokalisation allen anderen 
Punkten als erheblich überlegen, selbst wenn man bei diesen den Span- 
nungswert des Reizhaares beträchtlich steigert. 

Mit Hilfe der Nägel lassen sich also genau wie mittels der Zähne Druck- 
reize örtlich unterbringen. Es gelingt dies freilich in einer etwas gröberen 
Art, als dies bei der Haut der Fall ist, vor allem der Haut der Finger- 
beere. Immerhin können die Versuchspersonen bei der allerdings etwas 
eingeengten Wahl der Reizorte die Reizstelle mit recht beträchtlicher 
Sicherheit objektiv richtig angeben. 


C. Sicherheit der Erkennung von Schriftzeichen, die auf den Nägeln 
gezogen werden 


Den dritten Teil meiner Untersuchung bildet die Beantwortung der 
Frage, ob man auf den Nägeln gezogene Schriftzeichen zu erkennen ver- 
mag. Es handelt sich um eine Art von Synthese verschiedener Druckreize 


Abb. 2. Apparat zum Ziehen von 
Zahlenzeichen bzw. Buchstaben in 
4 der wirklichen Größe. Er weist 
zur Ermöglichung der entsprechen- 
den Bewegungen zwei Gelenke auf. 
Der zweite Arm trägt eine Hülse, 
in welcher der Schreibstift unter- 
gebracht ist. An seinem oberen Ende 
befindet sich eine Schale, die mit 
verschiedenen Gewichten belastet 
werden kann. 


zum Bilde eines bekannten Zeichens. Der Druck muß unter diesen Bedin- 
gungen beim Ziehen des Zeichens gleichmäßig sein. Ich bediente mich 
dabei (s. Abb. 2) einer kleinen Waagschale, die mit der Spitze dem Nagel 
aufsaß und die in 3 aufeinander senkrechten Richtungen verschieblich war. 
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Der Druckreiz entsprach in diesem Falle einer absoluten Kraft von 17 g. 
Es empfiehlt sich nicht etwa, die Zeichen mit der freien Hand zu schreiben, 
weil sonst die Gefahr besteht, daß der Druck, der auf den Nagel ausgeübt 
wird, ununterbrochen schwankt. Auch die zeitlichen Verhältnisse der 
Reizgebung sind nicht etwa bedeutungslos. Wird zu rasch geschrieben, so 
verursacht das Erkennen der Zeichen recht beträchtliche Schwierigkeiten. 
Ein gleiches gilt für den Fall, daß der Vorgang des Schreibens sehr langsam 
vor sich geht. Ich habe es im allgemeinen als zweckmäßig gefunden, die 
Zeichen im Verlauf von etwa einer Sekunde zu ziehen, die so abgegrenzt 
wurde, daß man in üblicher Weise „einundzwanzig“ aussprach. Die mitt- 
lere Geschwindigkeit der Reizgebung entspricht dann schätzungsweise 
0,5 cm/sec. 

Auf den Fingernägeln müssen die Zeichen mindestens die Größe von 
0,5 cm haben, wenn sie unter sonst gleichbleibenden Bedingungen der 
Reizgebung objektiv richtig erkannt werden sollen. Bei den Zehennägeln 
empfahl es sich, die Zeichen etwas größer zu gestalten. Im allgemeinen 
kam man aber mit 0,6 cm großen Zeichen aus. Werden die Zeichen kleiner 
gemacht, so stößt ihre Erkennung auf sehr große Schwierigkeiten. Sie 
wurden jeweils in der Mitte des Nagels gezogen. An anderen Stellen ist 
eine exakte Schreibweise wegen der Wölbung des Nagels nicht möglich. 
Zudem würde sich der Auflagedruck der Schreibvorrichtung ununterbro- 
chen ändern. 

Unter den genannten Bedingungen wurden nun an den Finger- bzw. 
Zehennägeln Zeichen gezogen, die die Versuchspersonen zu deuten hatten. 
Auch konnten sie ganz nach Belieben die vom Versuchsleiter gezogenen 
Zeichen aus dem Gedächtnis nachzeichnen. Bei den Zeichen handelt es 
sich um die kleinen lateinischen Buchstaben des Alphabets a bis z, ferner 
um die arabischen Zahlenzeichen von 0 bis 9. Um allen Mißverständnissen 
aus dem Wege zu gehen, wurde die Schreibweise der Zeichen mit den 
Versuchspersonen zuvor vereinbart. Es handelte sich um insgesamt 33 
Zeichen, die dargeboten werden konnten. 

Die Erkennung war keine ganz leicht zu lösende Aufgabe. Die Mannig- 
faltigkeit war ja schließlich sehr groß. Dazu kam noch eine weitere Er- 
schwerung, indem die Zeichen in verschiedener Weise auf dem Nagel 
orientiert wurden. Das Zeichen läßt sich nämlich einmal so ziehen, wie 
es die Versuchsperson selbst auf ihren Nägeln zeichnen würde. Dann steht 
es für die Versuchsperson wohl richtig; der Versuchsleiter mußte aber 
dazu das Zeichen umgekehrt und seitenverkehrt ziehen, was die Schreib- 
weise erschwert. Es konnte weiter das Zeichen auch so gezogen werden, 
daß es für den Versuchsleiter richtig stand. Dann war es für die Ver- 
suchsperson umgekehrt und seitenverkehrt. Im übrigen wurden die Zei- 
chen auch so geschrieben, daß sie horizontal zur Gliedmaßenlängsachse 
gelagert waren, sei es mit dem „Kopf“ nach rechts, sei es nach links ?" ?2, 

Bei diesen Versuchen hat es sich gezeigt, daß Buchstaben sehr viel 
schwieriger zu erkennen sind als Zahlen. Auch gelingt es nicht immer, die 
Lagerung des Zeichens zu deuten. Es gab leicht und schwer erkennbare 
Buchstaben bzw. Zahlenzeichen. Leicht zu erkennen war ein i, obgleich 
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man in diesem Falle zum Setzen des Punktes das Schreiben unterbrechen 
mußte. Dies widerspricht in einem gewissen Umfange der allgemeinen 
Regel, daß Zeichen, die in einem gezogen werden, leichter zu er- 
kennen sind als solche, bei denen ein Absetzen erforderlich ist. Offenbar 
erleichtert das Setzen des Punktes das Erkennen. Schwer zu erkennen 
waren a und k; e und 1 wurden miteinander oft verwechselt, ebenso m 
und n. Von Zahlenzeichen waren leicht zu erkennen 3, 4, 7, 8, während 
das Erkennen von 2, 6 und 9 zum Teil recht erhebliche Schwierigkeiten 
verursachte. Besondere Schwierigkeiten bereitete das Erkennen der Zahl 5. 

Bemerkenswert ist die Feststellung, daß im Gegensatz zu den bisherigen 
Beobachtungen Buchstaben sowohl wie Zahlenzeichen schneller erkannt 
werden, wenn sie für die Versuchsperson umgekehrt und seitenverkehrt 
geschrieben werden. Es gilt dies sowohl für die Finger- als auch für die 
Zehennägel. Womit diese Erscheinung zusammenhängt, ist vorerst nicht 
mit Sicherheit zu sagen. Vielleicht spielt das „Mitdenken“ beim Ziehen 
des Zeichens eine gewisse Rolle; dann ist es freilich bei der Verfolgung 
der Zeichengebung ziemlich gleichgültig, welche Stellung dem Zeichen auf 
dem Nagel gegeben wird. Ausdrücklich sei es hervorgehoben, daß es in 
vielen Fällen die Erkennung des Zeichens erleichterte, wenn man die Ver- 
suchsperson anwies, es im Anschluß an den Versuch nachzuzeichnen. Das 
Erkennen fällt sehr viel leichter, wenn man dasselbe Zeichen wiederholt 
zieht. Es hebt sich also ganz allgemein die Tatsache heraus, daß man auf 
den Nägeln genau so wie den Zähnen bzw. der Haut Zeichen ziehen kann, 
die von der Versuchsperson zu erkennen sind. 

Ich habe die Verhältnisse der Anordnung der Nägel dadurch nach- 
geahmt, daß ich Scheibchen von Zelluloid einer Fläche von 2,5—4 cm? und 
0,1 cm Dicke auf die Haut fest aufkittete. Wenn man jetzt (unter Nach- 
bildung der bei den Nägeln gegebenen Bedingungen) Zeichen auf diesen 
Plättchen zieht, so sind sie nur dann zu erkennen, wenn man sie auf 
etwa 1,0 cm, also auf das Doppelte, vergrößert. In diesem Falle entspricht 
das Zelluloidplättchen, das auf die Haut gekittet wird, dem Nagel, während 
die Haut dem Nagelbett gleichzusetzen ist. Je dicker die Zwischenschicht 
zwischen der Aufsatzfläche und den Empfängern unterhalb der Epidermis 
ist, um so größer müssen die Zeichen gemacht werden, damit eine objektiv 
richtige Erkennung gelingt. 

In dieser Richtung habe ich noch einige Versuche mit Kunstnägeln 
angestellt, wie sie von Schauspielern auf ihre eigenen Nägel aufgekittet 
werden. Auch dabei hat es sich gezeigt, daß für die Erkennung der Zeichen 
die Größe der Zwischenschicht, d.i. die Dicke des Nagels, von Bedeu- 
tung ist. 


Zusammenfassung 


Aufgabe der vorliegenden Untersuchung war es, die Sinnesleistungen 
zu prüfen, die durch die Nägel an den Fingern bzw. an den Zehen vermittelt 
wurden. Es geschah dies durch Prüfung a) der Empfindlichkeit gegenüber 
Druckreizen, b) der Sicherheit der Lokalisation und endlich c) der Erkennung 
von Buchstaben bzw. von Zahlenzeichen, die auf den Nägeln unter gleichblei- 
bendem Druck geschrieben werden. 
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Die Empfindlichkeit der Nägel hängt von der Reizstelle ab. Ein Punkt in der 
Mitte des Nagels erweist sich am empfindlichsten. Hier kommt man mit einem 
Reizhaar von einer absoluten Kraft von 0,6 g (entsprechend einem Spannungs- 
wert von 5,1 g/mm) aus. Je weiter man sich von der Mitte des Nagels entfernt, 
um so geringer wird die Empfindlichkeit. Man kann überschwellige Druckreize, 
die auf den Nägeln gesetzt werden, einigermaßen sicher lokalisieren. Am 
leichtesten wird der Druckreizort erkannt, wenn die Mitte des Nagels getroffen 
wird. Je mehr man sich bei der Reizgebung von der Mitte des Nagels entfernt, 
um so unsicherer wird die Lokalisation. 

Auf den Nägeln geschriebene Zeichen sind zu erkennen. Die einwirkende 
Kraft muß allerdings mindestens 17 g entsprechen, die Größe der Zeichen auf 
dem Fingernagel 0,5 und auf dem Zehennagel 0,6 cm betragen. Zum 
Vergleich mit den Verhältnissen bei den Nägeln wurden Zelluloidplättchen auf 
die Haut geklebt und dann ebenfalls die Sicherheit der Erkennung von Zeichen 
durch diese Zwischenschicht geprüft. Die Möglichkeit, Zeichen zu erkennen, ist 
um so geringer, je größer man die Zwischenschicht macht, auch wenn die 
Zeichen gegenüber der Norm vergrößert werden. 

Zum Schluß liegt es mir am Herzen, Herrn Prof. v. Skramlik für die Über- 
lassung des Themas und die vielfältige Unterstützung bei der Durchführung 
desselben meinen besten Dank zu sagen. 


Summary 


The capacity of nails of fingers and toes to perceive and to conduct sensations 
is investigated. The sensitivity towards a pressure stimulus is not low on nails; 
it depends on the sites the pressure is applied; the areas in the center of the 
nails are most sensitive, where a stimulus by a single hair with a value of ten- 
sion of 5 g per mm is sufficient to bring about a sensation of pressure. On nails 
the points where a pressure stimulus is recognized can be localized with con- 
siderable certainty. Also marks (letters and ciphers respectively) signed on the 
nails are recognized with most considerable certainty. 


Resume 


On &tudie les sensations qui sont transmises aux doigts de main et de pied 
par l’interme&diaire des ongles. La sensibilite envers la pression est assez impor- 
tante en ce qui concerne les ongles; elle depend de la localisation de l’excita- 
tion; les points au milieu de l’ongle sont les plus sensibles. Un crin excitateur 
d’une valeur de tension d’environ 5 g/mm suffit pour declencher une sensation 
de pression. On peut localiser sur les ongles avec quelque certitude des places 
de sensibilite a l’egard de la pression. De m&me on peut reconnaitre avec une 
certaine certitude des signes (lettres et chiffres) traces sur les ongles. 
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mittler von Empfindungen; Dtsch. Stomat. 1952, 11: 326 — 8 Hassenstein, D., 
Über die Lokalisation von Druckreizen auf den Zähnen; Med. Inaug. Diss. 
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lik, E. v., Dtsch. Zahn-, Mund- Kieferhk. 13 (1950): 37 — 15 ders., ebda. 14 
(1951): 35 — 16 ders., Dtsch. Stomat. 1953, 3: 65 — 17 Vierordt, H., Anatomische 
Tabellen; Tübingen 1893 — 18 Strughold, H., Zschr. Biol. 80 (1924): 367 — 
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Berichtigungen 


Beitrag Greven, Erregungsbildung und Erregungsleitung am Meerschwein- 
chendünndarm ..., Seite 73: 
Die Abbildungen zu den Legenden 5a und 5b sind untereinander vertauscht. 


Beitrag Rigler und Holzbauer, Über die Natur des melanophorenexpandie- 
renden Prinzip der Hypophyse ... Es soll heißen: 


S.200, Tab.1, Zeile32: 12,5 0/, (statt 12,5 %/s) 
S.201, Tab.2, Zeile 2: 1 mg = 02232 i.E. ACTH (statt 0,233) 
53 1 ms 70,541 71. E. ACHH2 (statt 0,588) 
8: img - 33 LE-AOTH (etaft 33) 
9: 1i.E. ACTH = 58 900—76 800 ME (statt 589 000—768 000) 
U en re ZEN 10 NEHME (Sahne 5) 
15: 1i.E. ACTH = 2233—2793 ME (statt 2230—2793) 
Seiten 208 und 209: in der englischen Zusammenfassung ist „serum albumin 


bodies“ durch „serum proteins“ undin der französischen „corps seroalbumineux“ 
durch „sero-proteines“ zu ersetzen. 
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Die Niederschriften sind möglichst einseitig mit Schreibmaschine zu schreiben. Bei- 
gefügte Abbildungen, graphische Darstellungen und Tabellen sollen auf der 
Rückseite den Namen des Verfassers und der Arbeit aufweisen. Als Vorlagen für die 
Abbildungen sind unmittelbar wiedergabefähige, also durchaus sauhere Zeichnungen 
oder scharfe photographische Abzüge erwünscht. Sofern Neuzeichnungen nach den 
übersandten Vorlagen notwendig sind, erfolgen sie auf Kosten des Verfassers. — Die 
Beigabe von/Tabellen soll wegen der hohen Satzkosten möglichst eingeschränkt 
werden; höhere Kosten werden dem Verfasser berechnet. 


Unkosten-Entschädigung: Die Entschädigung für die Aufwendungen des Verfassers 
beträgt DM 24.— je Druckbogen. Mehr als 3 Druckbogen je Arbeit werden nicht 


honoriert. 


Sonderdrucke: Die Verfasser erhalten 40 Sonderdrucke unberechnet. An Stelle der 
Unkosten-Entschädigung ist auch die Lieferung von weiteren Sonderdrucken (bis zu 60) 
möglich, sofern ihre Bestellung bei Rücksendung der Korrektur erfolgt. Mehr als ins- 
gesamt 100 Sonderdrucke können nicht angefertigt werden. 


Alle Rechte, auch die des Nachdruckes, der photomechanischen Wiedergabe und der 
Übersetzung, behalten sich Urheber und Verleger vor. Es ist insbesondere nicht ge- 
stattet, ohne Genehmigung des Verlages dieses Heft, einzelne Beiträge oder Teile 
daraus auf photomechanischem Wege (Photokopie, Mikrokopie) zu vervielfältigen. 


J.F. LEHMANNS MEDIZINISCHE BUCHHANDLUNG 


München 15, Lindwurmstraße 3 


sucht gegen Kasse oder Tausch und bittet um Ihre Angebote: 


Arbeitsphysiclogie, Bd. 11—14 (1941—1951) 

Archiv für Hygiene und Bakteriologie, Bd. 126—131 (1941—1943) 

Archiv für Mikrobiologie, Bd. 12—15 (1942 —1951) 

Beiträge zur Klinik der Tuberkulose, Bd. 96—104 (1941—1951) 

Berichte über die ges. Physiologie u. experim. Pharmakologie, Bd. 133 

Biochemische Zeitschrift, Bd. 307—318 (1941—1948) 

Biograph. Lexikon der hervorrag. Ärzte aller Zeiten u. Völker, 2. Aufl., hersg. v. 
Habkerling u.a. m., Bd. 16 (1929—1935) 

Biologisches Zentralblatt, Bd. 61—69 (1941—1950) 

Endokrinologie, Bd. 233—29 (1941—1952) 

Ergebnisse der Hygiene, Bakteriologie, Immunitätsforschung und experim. 
Therapie, Bd. 23—26 (1940—1949) 

Ergebnisse der inneren Medizin u. Kinderheilkunde, Bd. 45—47 

Ergebnisse der Physiologie, Bd. 43—45 (1940—1950) 

Folia haematelogica, Bd. 65—70 (1941—1950) 

Microtechnic, Bd. 1—8 (1947—1954) 

Naturwissenschaften, Die, Jgg. 29—37 (1941—1950) 

Petermanns geograph. Mitteilungen, Bd. 87—95 (1941—1951) 

Recueil des Travaux chemiques de Pays-Bas, Bd. 65 u. 68 (1946, 1949) 

Roux Archiv für Entwicklungsmechanik der Organismen, Bd. 136—140 

Zeitschrift für induktive Abstammungs- und Vererbungslehre, Bd. 79—83 
1941—1951 

en für RER u. Entwicklungsgeschichte, Bd. 111—114 (1941—1950) 

Zeitschrift für angewandte Entomologie, Bd. 27—31 (1940—1950) 

Zeitschrift für Hygiene u. Infektionskrankheiten, Bd. 125 (1943—1944) 

Zeitschrift für Immunitätsforschung u. experim. Therapie, Bd. 99—107 (1941—49) 

Zeitschrift für vergleichende Physiologie, Bd. 21—35 

Zentralblatt für Bakteriologie, Parasitenkunde, Infektionksrankheiten, und 
Hygiene. Abt. A. Originale. Bd. 147—155 (1941—1949) 

Zentralblatt für die gesamte Hygiene, Bd. 45—52 


IV 


Zeitschrift für Biologie - 108. Band, Heft 85, 


an GER EEERRERGEN EN. 


v 


METATECHNIK 


Anthropologische Beiträge 
zur Frage nach den Grenzen 
der Menschenbehandlung 
Von 
Prof. Dr. WALTER SCHEIDT, Hamburg 


Mit VII und 108 Seiten. Gr. 8° 1956. 
Halbleinen DM 12.- 


URBAN & SCHWARZENBERG - MÜNCHEN - BERLIN 


